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INTRODUCTION

En entreprenant 1’¢tude de I’embryogenése et de la blasto-
génése du complexe neural chez les Thaliacés, notre intention
est de considérer la question sous plusieurs aspects complémen-
taires.

A coté de 1’%6tude descriptive proprement dite du développe-
ment du complexe neural des Thaliacés, il convient de comparer
les deux modes de développement et les structures qui en résul-
tent non seulement entre-eux, mais avec les processus mis en
évidence chez les Ascidiacés. Le complexe neural de I’Ascidiacé,
animal fixé, servira de base de comparaison entre les complexes
neuraux des Thaliacés, animaux planctoniques et modifiés en
fonction de leur vie libre. La différenciation morphologique des
autres tissus a ¢été suivie parallélement.

Les Thaliacés ont cette particularité, en commun avec certaines
Ascidies (Distaplia, par exemple), de présenter une alternance
de générations. L’oozoide, plus ou moins modifié mais toujours
stérile, bourgeonne, par une blastogénése plus ou moins complexe,
une série plus ou moins considérable d’individus hermaphrodites.
Les nécessités de définir les qualités de la portion du stolon qui
deviendra le complexe neural du blastozoide entrainent 1’étude
de la formation du stolon et de la valeur de ses constituants.
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contact avec la paroi pharyngienne ou se crée le pavillon vibra-
tile. La paroi ventrale du tube neural, a la limite des deux régions
du corps, devient le ganglion viscéral (innervant la queue?).
Dans la queue, le tube neural reste gréle et indifférencié.

Au cours de la métamorphose, tube caudal, ganglion viscéral
et organes des sens disparaissent sans laisser de trace. A hauteur
de I'ampoule, dans le cas le plus général, la paroi dorsale du
tube neural prolifére et un massif cellulaire s’individualise : le
ganglion de l'Ascidie adulte tandis que la paroi ventrale se plisse
plus ou moins fortement et constitue la glande neurale, organe
énigmatique ouvert dans le tube neural (dont le ganglion forme
a ce niveau la paroi dorsale). La communication avec le pharynx
subsiste et devient le canal vibradle a parois ciliées, comme le
pavillon vibradle. Le canal et la glande se prolongent vers lar-
riére par un reliquat du tube neural, le cordon dorsal ou viscéral,
aneural (Brien, 1927) et d’importance variable d’une espéce a
l’autre et suivant 1’age de I’individu (ex. Ciona, A ubert).

Le ganglion de | Ascidiacé est une néoformation caractéristique
des Tuniciers et n'est pas |'homologue du systéme nerveux de
l'Amphioxus et des Vertébrés auquel ne correspondent que le
canal vibradle et le cordon dorsal. Le tube médullaire proprement
dit du chordé n acquiert aucune fonction nerveuse lors de la
métamorphose (cf. Brien, 1927).

Le ganglion (fig. 1) est constitué d’une écorce de neurones
de taille variable, unipolaires pour la plupart et d’'un amas central
fibrillaire. Les nerfs qui émergent du ganglion sont en nombre
variable et 1’étude systématique de leur répartition est encore a
faire ; ils paraissent plus concentrés chez les Ascidies simples et
d’autant mieux qu'elles sont plus évoluées. On distingue un grou-
pe antérieur buccal et un groupe postérieur cloaco-abdominal.

La glande neurale a ét¢é homologuée a I’hypophyse antérieure
par Julin (1881) sous l'influence des idées de Kowalevsky,
mais sans preuve embryologique. Il ne fait cependant plus aucun
doute qu’elle dérive du tube neural. Elle a été décrite chez de
nombreuses especes de Tuniciers (M etcalf, 1900 ; Péres, 1943),
mais la nature de ses fonctions est toujours controversée (Bacq
et Florkin, 1935, 1946; Abramowitz, 1937, Elwyn, 1937,
Pérés, 1943; Carlisle, 1951 ; Dodd (*) ; Godeaux, 1956 b (2)
et appelle une mise au point.

(1) Communication personnelle.
(2) Bibliographie in Gobeaux (1956 b).
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Le mésoblaste troncal se résoud en mésenchyme pendant la
métamorphose sans montrer trace de cavité coelomique. La ques-
tion de l’existence d’un coelome chez les Tuniciers a constitué
de toujours un des grands problémes de I’ascidiologie. 11 y a
peu d’années, de Sélys-Longchamps (1939, 1940) a suivi la

Fig. 1

Coupe sagittale du complexe neural d'une Ascidie Aplousobranche coloniale.

G : ganglion avec neurones en périphérie et substance fibrillaire centrale ;

G.N. : glande neurale avec cellules vacuolaires ; O.V. : organe ou tubercule

vibratile, a l’entrée du canal vibradle conduisant a la glande ; n : nerfs

(antérieur et postérieur). — La portion proximale du cordon dorsal est
seule intéressée. — Echelle : 25 microns.

formation de la cavité péricardique dans un amas constitué¢ par
deux trainées mésoblastiques latérales fusionnant sur la ligne
médioventrale, non loin de la naissance de la queue. Cette cavité,
par sa position et surtout son mode de formation, se présente
comme 1’homologue d’un coelome.

La musculature caudale est résorbée avec les autres organes
de l’appendice caudal.

Mais ce sont sans doute les recherches de physiologie muscu-
laire qui soulignent le mieux le divorce, intervenu lors de la
métamorphose, entre le Tunicier et le Chordé.

Le muscle stri¢ de Vertébré est sensible a 1’acétylcholine dont
I’action est renforcée par 1’¢sérine ; il est riche en cholinestérase.
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Le muscle de Tunicier adulte est pauvre en cholinestérase et
en acétylcholine tissulaire, est peu sensible a l’action de l'acétyl-
choline et de 1’¢sérine (pas de nerfs cholinergiques, Bacq, 1941,
1947, bibi.). Et cependant la cholinestérase est détectée histo-
chimiquement chez la /arve depuis la neurulation dans les cellules
musculaires striées caudales chez diverses Ascidies. La réaction
ne devient négative que chez l'individu en métamorphose, por-
teur de ses deux siphons (D urante, 1956).

B) De nombreuses Ascidies sont capables de se reproduire
par voie asexuée et, d’aprés les modalités de cette reproduction,
peuvent &tre réparties entre plusieurs groupes :

a) les Ascidies a bourgeonnement épicardique : la plupart des

Aplousobranches et les Diazonidae parmi les Phlébobranches ;
b) les Ascidies aux bourgeonnements mésoblastiques : Claveline

et Pérophore ;
c) les Ascidies a bourgeonnement palléal : Stolidobranches.

Le bourgeonnement a été étudié par de nombreux auteurs ;
Brien a insisté a différentes reprises sur ce fait remarquable que
le bourgeon, a partir de tissus somatiques, dédifférenciés et
d’origines trés diverses selon les espéces considérées recrée, par
des processus qui lui sont propres, un organisme identique a
celui sorti de ’ceuf et métamorphosé. Il n'y a rien qui rappelle
la larve durant la blastogénése (cf. Brien, 1954, ontogénése
multiple). Et cependant, il est impossible, dans I'immense majorité
des cas, de distinguer le blastozoide de l’oozoide.

Quelles que soient ses origines, le bourgeon est au moins
constitué d’une vésicule a double paroi, avec interposition de
mésenchyme. De I’ectoblaste, feuillet périphérique, dérive l’ecto-
derme du blastozoide et des ébauches internes proviennent tous
les organes. L'ébauche neurale est au départ une vésicule ou
ampoule neurale, dépourvue d’organes des sens ; la paroi dorsale
bourgeonne le ganglion, la paroi ventrale se plisse en glande
neurale, aprés que la vésicule soit entrée en relation avec la
cavité pharyngienne ; 1’¢bauche se continue en arriére par le
cordon dorsal.

La blastogénése est en relation étroite avec les capacités éten-
dues de régénération que montrent certaines Ascidies aprés abla-
tion expérimentale ou aprés régression hivernale.



MATERIEL ET TECHNIQUES

1. m Matériel de recherches

Dans la mesure de nos possibilités, nous avons utilis¢é le matériel recueilli
par nos soins.

Espéces considérées
A) Pyrosome.

Le matériel récolté a la Station Zoologique de Villefranche s/Mer (France,
Alpes Maritimes) est constitué de l'espéce P. atlanticum PEeroN parfois
appelée P. giganteum Lesueur, P. gigas LEesueur, P. elegans LESUEUR ;
on s'accorde actuellement a considérer ces espéces comme des variétés ou
des synonymes de P. atlanticum (MEetcarr, 1919). P. elegans se rapporte a
de jeunes colonies, longues de quelques cm seulement et dont les zoides sont
disposés en verticilles trés réguliers. P. atlanticum est la seule espéce cle
Pyrosome relevée en mer Méditerranée (BEerriLL, 1950).

Les péches au filet a plancton permettent de récolter les colonies tétra-
zoides ou des colonies un peu plus agées, comptant un petit nombre de
blastozoides (taille inférieure au cm). Les colonies plus grandes (de 1 a
20 cm de long) sont recueillies le matin a la surface de 1’eau a Il’aide du
salabre. Seules les colonies de plus de 8 4 10 cm sont porteuses d'embryons
et de groupes tétrazoides a divers stades de développement.

B) Doliolum.

Ces animaux ont également été récoltés dans la baie de Villefranche s/Mer.
L’examen des péches planctoniques a diverses profondeurs (0-500 m) nous
a fourni de multiples spécimens d’oozoides de deux espéces: D. miilleri
KrouN et une seconde espéce que nous discuterons plus loin (depuis le
stade neurula avancée jusqu’a la nourrice porteuse de quelques bourgeons),
de phorozoides et gonozoides de ces mémes espéces, de gastrozoides isolés
et restés indéterminés.

En triant le matériel recueilli par '« Armauer Hansen» (D. D amMAs, 1922),
nous avons trouvé un complément intéressant de larves jeunes du second
type et les nourrices porteuses de nombreux bourgeons, de D. miilleri KrRoHN,
de D. denticulatum Q voy et GaimMarp et de D. gegenbauri ULJANIN.

Dans les récoltes effectuées par I'Expédition « Mbizi », au sud de 1’Equa-
teur, nous avons trouvé entre autres formes de nombreux phorozoides et
gonozoides de Doliolum gegenbauri (avec la variété tritonis HERDMANN).

Les déterminations du matériel de Doliolum ont été effectuées d’aprés
G ArRSTANG (1933).

11. — Techniques

Fixation du matériel.

Les cormus, individus et embryons de toutes les tailles que nous avons
récoltés ont été fixés au formol 5 % dans l’eau de mer (anatomie générale
- montages «in toto»), au formol additionné d'acide osmique (mélange
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qui s’est révélé excellent), par les liquides de Bouin, de BOUIN-HOLLANDE
et de z enker. Les résultats ont été satisfaisants pour autant que la fixation
fit faite peu apres la capture. En principe, déja aprés une heure de tenue
en aquarium, les animaux sont en condition médiocre ; a 1'étude le proto-
plasme se révele altéré et la chromatine diffuse dans les noyaux.

Le reste de notre matériel d’¢tude était fixé au formol ou au liquide
de Bouin.

Inclusion.

Les piéces les plus volumineuses ont ¢été enchéssées dans la paraffine
(additionnée de cire d'abeille), apres passage par les alcools éthyliques et
I’alcool butylique (qui ramollit la tunique des Pyrosomes). Les piéces ont
été colorées au préalable par passage dans une solution alcoolique de co-
chenille (qui donne des images plus fines que le carmin boracique).

Les embryons et les pieces de petite taille ont subi le double enchéssement
collodion/paraffine, via l’essence de girofle, avec orientation au microscope
binoculaire. Certaines pieces, apreés inclusion dans le collodion et éclaircisse-
ment par l'essence de cédre ont ét¢é montées en préparations microscopiques
au baume de Canada.

La dissection des stolons secondaires du Pyrosome a ¢été facilitée par le
ramollissement préalable du test de tunicine par l'alcool butylique. Ce traite-
ment n’altére en rien la netteté des images histologiques.

Coupes.

Les coupes ont été faites au microtome de Junc. Leur épaisseur a varié
de 3 a 5 microns (embryons) et de 5 a 10 microns (animaux entiers -
fragments de cormus). Des individus de tous les dges ont été considérés et
leur étude menée systématiquement du stade le plus simple vers le stade le
plus compliqué. Dans la mesure du possible, des lots bien fournis d'individus
au méme stade de développement ont été constitués, pour tenir compte des
variations individuelles constatées sur diverses ébauches. Pour chaque lot
il a fallu définir un type moyen.

Apres l’examen des piéces montées « in toto », la technique utilisée dans
cette étude est celle des coupes sériées suivant les trois plans principaux de
I’espace, suivie dune reconstitution. Chez les Ascidies (Ciona), il est aisé
de féconder les ceufs et delever les larves jusqu'a fixation, métamorphose
et au dela. Chez les Thaliacés, la chose est impossible par suite de leur
fragilit¢. C'est pourquoi il a fallu s'en tenir a la technique traditionnelle ;
des expériences utilisant les marques colorées ou la mérogonie étaient exclues
d’office.

Colorations.

La coloration réalisée de préférence fut celle a l’hématoxyline ferrique/
éosine, aprés mordancage a l'alun ferrique (HEemeNHaIN). Clest elle qui
procure les images nucléaires les plus fines notamment aprés fixation osmiéc.
L'hématoxyline se fixe en outre sur les tissus embryonnaires ou en blasto-
génése. Une variante a consisté dans la substitution de 1'hématoxyline par
la brasiline ; cette substance s'emploie en solution alcoolique, ce qui réduit
les risques de décollement des coupes, mais donne des images cytologiques
moins fines. D'autres solutions a base d'hématoxyline ainsi que 1’hémalun
acide de M aver ont aussi été employées, mais sans avantage appréciable.
Les méthodes a l'azo-carmin de HEIDENHAIN et au vert lumiére de PRENANT
ont également donné des résultats satisfaisants.



Premiére partie

LE PYROSOME

INTRODUCTION GENERALE

Peron (1804) le premier signala 1’existence du Pyrosome qu'il
prit pour un individu unique. Ce n’est qu’en 1815 que Lesueur
en reconnut la structure coloniale et que Savigny en donna une
description précise qui lui permit, avec Lamarck (1816), d’in-
corporer le Pyrosome aux Tuniciers. Si I’on excepte deux courtes
publications de Bennett (1833) sur la luminescence et de M ilne
Edwards (1840) sur l’activité cardiaque, les Pyrosomes furent
alors négligés jusqu’aux deux mémoires de TH. Huxley (1852
et 1860). Dans le dernier, Huxley démontra l’alternance des
générations : 1'oozoide (ou cyathozoide) reste rudimentaire et ne
quitte pas la cavité cloacale maternelle ; il bourgeonne rapidement
quatre ascidiozoides primaires, puis dégénére. Ces quatre zoides
constituent une colonie tétrazoide, meénent une vie libre et bour-
geonnent activement. Leurs descendants restent groupés les uns
a cOté des autres dans une tunique commune ; le Pyrosome est
donc une colonie blastogénétique pélagique dont les zoides sont
a la fois capables de bourgeonner (accroissement de taille de la
colonie, qui pourrait dépasser 2 m 50 selon Bonnier et Pérez,
1902, P. spinosum) et de se reproduire par voie sexuée (dissé-
mination de 1’espéce).

Dans la seconde moitié du XIXe siecle et au début de ce siecle,
partageant la faveur dont les Ascidies étaient 1’objet, le Pyro-
some a servi de matériel a diverses recherches anatomiques,
embryologiques et taxonomiques, parmi lesquelles nous citerons
les descriptions anatomiques (Vogt, 1854), I’étude du dévelop-
pement du cyathozoide (Kowalevsky, 1875 ;K orotneff, 1905),
I'étude du bourgeonnement des blastozoides secondaires (Kow a-
levsky, 1875; Joliet, 1888; Seeliger, 1889; Bonnevie, 1896),
I’étude du cyathozoide et du bourgeonnement des ascidiozoides
primaires (Salensky, 1891, 1892; Julin, 1912 et Neumann,
1913) et enfin une étude taxonomique publiée en 1919 par M.M.
M etcalf et H.S. Hopkins,
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On trouvera des mises au point des résultats de ces recherches
dans Neumann (1935) et Brien (1948).

Berrill a reconsidéré la blastogénése des Pyrosomes plus
récemment (1950), tandis que O. Ivanova Kasas (1956) vient
de décrire une nouvelle espéce particuliérement intéressante de
Pyrosome, P. vitjasi, et de donner quelques détails sur la blasto-
génese de P. ellipticum.

Dans ce mémoire, les chapitres sont consacrés respectivement :

chapitre I: a la segmentation de l’cuf, a la formation et a la
mise en place des feuillets ;

chapitre II : au cyathozoide ;

chapitre III : aux blastozoides (ou ascidiozoides) primaires ;

chapitre IV : aux blastozoides secondaires ;

chapitre V : au complexe neural du blastozoide adulte et com-
plétement développé.

STRUCTURE DE LA COLONIE DE PYROSOME

Les colonies de P. atlanticum récoltées ont une forme cylindrique réguliére
(P. elegans) lorsqu’elles sont jeunes (2-3 cm de longueur), cylindro-conique
lorsqu'elles sont plus agées, l'ouverture du cloaque commun correspondant
au plus grand diametre. Dans les stades jeunes, les verticilles sont trés régu-
liers mais avec lage, des irrégularités se manifestent dans le bourgeonnement
et perturbent l'ordonnance ; les verticilles se désorganisent. La colonie se
hérisse de protubérances tronconiques disposées irrégulierement et porteuses
des sphincters buccaux des zoides les plus anciens (voir SEwerLr, 1953).

Le test de tunicine est assez consistant, bleudtre et translucide. Une part
de sa rigidité provient de la turgescence due au travail des zoides, car dans
les heures qui suivent la capture, la colonie devient molle alors que les zoides
se cytolysent. Certaines colonies, pour des raisons encore inconnues, mais
certainement indépendantes de l'age du blastozoide ou de la colonie, ont une
apparence rougedatre, liée a la forte surcharge de l’anse intestinale et des
testicules en cellules pigmentaires.

Chaque individu est allongé perpendiculairement a la surface et aplati de
gauche a droite, l'endostyle tourné vers le bout aveugle de la colonie. La
région moyenne du corps est élargie par rapport aux siphons plus ou moins
coniques.

Chez les blastozoides complétement développés de P. atlanticum, les cor-
beilles branchiales (28-33 fentes branchiales verticales, 14-15 barres longi-
tudinales, 7 -9 languettes de LisTer) ont sensiblement toujours la méme lon-
gueur, comme d’ailleurs les cavités cloacales, au contraire des carrefours
buccaux prébranchiaux, plus ou moins allongés, qui occupent les protubé-
rances du test. Au dessus de la corbeille branchiale et en avant des deux
organes hématopoiétiques compacts se loge le complexe neural sur lequel
nous reviendrons plus loin (latéralement se trouvent les deux cavités péri-
branchiales). En arriére de la branchie, se succeédent l'anse digestive, le ceeur,
marquant le co6té droit, le stolon ventral prolongeant l'endostyle, les amas
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testiculaires, l'ccuf unique ou ’embryon. De part et d'autre de l’anse digestive
se placent les muscles cloacaux. Au dessus de l'oesophage une évagination,
double chez les ascidiozoides primaires, simple chez les blastozoides secon-
daires (Pyrosoma ambulata) marque le départ du ou des vaisseaux tunicaux
s'étirant vers l'ouverture du cloaque commun. La musculature du zoide est
faiblement développée ; elle comprend, outre les muscles cloacaux déja nom-
més, les fibres musculaires des sphincters buccal et anal.

L'activit¢é du zoide de Pyrosome est assurée par le jeu des cils de la
corbeille branchiale qui attirent I’eau et la pressent vers le cloaque de l'indi-
vidu et de la vers lorifice du cloaque commun de la colonie. La musculature
n'a d'autre réle que de régler l'ouverture des sphincters. Les individus sont
immobilisés dans la tunique et la colonie de Pyrosome flotte passivement
emportée par les courants ; le zoide est incapable de se propulser comme le
font Salpes et Doliolum. La colonie peut cependant s'enfoncer activement
(cas des colonies heurtées par 1%puisette et manquées).

Le Pyrosome a été observé a grande profondeur. Le Dr T recouBorr (1956)
I’a photographié du bathyscaphe par 1.300 m de fond au large de Ville-
franche ; il en a rencontré des colonies a différentes profondeurs a partir de
40 m, au cours de ses plongées en tourelle de Galeazzi et bathyscaphe.



Chapitre 1

SEGMENTATION DE L’EUF DU PYROSOME
FORMATION ET MISE EN PLACE DES FEUILLETS

Le Pyrosome est le seul de tous les Tuniciers a posséder un
ccuf aussi riche de vitellus : sa taille atteint 1 mm de grand
diamétre. L’ceuf est trés fragile et se déchire lors du prélévement.
Les étapes de sa maturation ont été décrites par Kowalevsky et
Salensky. Kowalevsky en a comparé la segmentation a celle
d’un ceuf de poisson. Le protoplasme portant le noyau est rejeté
au pdle supérieur, vers l'oviducte, voie de pénétration des sper-
matozoides. Seule la calotte de protoplasme est intéressée par
la segmentation méroblastique qui aboutit & créer un amas bi-
convexe de cellules disposées sur plusieurs assises (jusqu’a 10)
et dont une partie a, dés le stade 4 blastomeres, évolué en méro-
cytes a protoplasme granuleux et gros noyaux (K orotneff) qui
se dispersent sur ou dans le vitellus et forment notamment 1’as-
sise syncytiale qui s’insinue sous le disque blastodermique (Julin,
p. 814). Entre les blastomeres se sont faufilées les cellules du
testa.

Les cellules, formant le bouton biconvexe, migrent a la surface
du vitellus, dans un mouvement d’é¢talement et en couvrent la
partie supérieure d’une double assise cellulaire. Julin (fig. 10 et
10a, PI. 38 et 40, 1912) a représenté et commenté un stade trés
intéressant ou l’embryon comprend une région centrale a paroi
double (zone didermique) incomplétement entourée d’un crois-
sant plus clair (zone monodermique) en continuité avec le seul
feuillet superficiel. Cette disposition va permettre selon Julin de
définir la polarité et le plan de symétrie bilatérale de l’aire em-
bryonnaire. En effet, entre les extrémités des cornes du croissant,
les deux feuillets de la zone didermique se continuent ’'un dans
l’autre ; a l'opposé, la couche cellulaire profonde s'arréte et le
croissant est formé par l’assise superficielle du blastoderme.
On peut voir, par exemple, cette disposition en coupe sagittale
sur la fig. 2 : le feuillet superficiel, déja épithélialisé, se continue
d’un coté avec le feuillet profond et le déborde ailleurs. Les
cellules du testa, reconnaissables a leurs boudins bactériens lu-
mineux, ont gagné la périphérie du disque germinatif ; certaines
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sont encore mélées aux cellules du blastoderme. Sous celui-ci
siége une cavité qui le sépare du syncytium des mérocytes et
du vitellus.

Julin a assimilé ce stade a une gastrula d’Ascidie avant la
fermeture du blastopore. La région ou les deux feuillets se con-
tinuent 1’'un dans 'autre répond a la lévre dorsale d’un blastopore
obstrué¢ par une énorme gouttelette vitelline. Cette lévre dorsale

Fig. 2

Coupe sagittale d'un disque blastodermique (gastrula). — Au dessus, a droite,
I'ectoblaste Ect. débordant I’endoblaste End. A gauche, de nombreuses cel-
lules du testa c.t., reconnaissables a leurs boudins bactériens, abandonnant
le blastoderme. Sous celui-ci, l'archentéron Ar. et le vitellus V.
Echelle : 50 microns.

permet de repérer le bord postérieur de ’embryon. Sur le reste
du pourtour de ce blastopore, le feuillet superficiel a entrepris
un mouvement lent d’épibolie entrainant l’apparition du croissant
monoblastique.

Le feuillet profond est a potentialités entéro-mésoblastiques.
Le mésoblaste, sous forme de mésenchyme embryonnaire, se dis-
socie tout le long des bords antérieur et latéraux du feuillet
interne, c’est-a-dire le long et en-dessous des lévres ventrale
et latérales du blastopore qu’il occupe comme chez une Ascidie.
Il forme un croissant de cellules mobiles, dont I’aspect n’est pas
fondamentalement différent de celui des hémoblastes décrits par
Péres (1943) : cellules arrondies a protoplasme trés basophile
et a gros noyau porteur d’un nucléole volumineux. Les relations
existant entre les cellules sanguines et le tissu conjonctif sont
du reste bien connues chez les Ascidies.
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A son bord antérieur libre, le feuillet profond se replie et
délimite une paire de cavités (Salensky et Korotneff), fusion-
nant bientdt (Julin) en une cavité impaire étirée transversale-
ment, observable sur la fig. 3. Cette cavité est ouverte au début
sur le vitellus, puis se transforme plus tard en une vésicule close
qui se retrouvera ultérieurement dans le péricarde. Sa valeur
morphologique reste discutée. Pour Salensky (1892, p. 85), elle

() y*-' End"
Fig. 3

Coupe sagittale de la région antérieure dun embryon, montrant l'inflexion
péricardique P coincée entre l’ectoblaste Ect., l’endoblaste End. et le vitellus
V. Sur celui-ci, des mérocytes et une énorme cellule du testa c.t.

Echelle : 10 microns.

est I'hnomologue des deux massifs mésoblastiques troncaux décrits
par Van Beneden et Julin (1886) chez la Claveline. Pour
Julin, elle répond aux cavités péricardiques d’origine endoblasti-
que décrites par Van Beneden et lui-méme, cavités dont de
Sélys-Longchamps a depuis, chez la Claveline, montré la nature
coelomique (a partir de deux trainées cellulaires émanant du mé-
soblaste du tronc), donnant ainsi raison a Salensky et Korot-
neff. Le péricarde est mésoblastique chez les Salpes (Brien). Les
moyens techniques dont disposait Kowalevsky ne lui ont pas
permis de se prononcer sur l'origine du feuillet intermédiaire.
La cavité se constitue avant dissociation du feuillet en mésen-
chyme.

Sur la fig. 3 se voit la cavité péricardique coincée entre 1'ecto-
blaste, l'endoblaste et le vitellus.

Les disques blastodermiques, a cet dge (fig. 4), montrent au
niveau du feuillet superficiel, trois zones particuliéres :
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l'une, au dessus de la lévre dorsale du blastopore est le pre-
mier signe de 1’¢bauche neurale ; elle permet de définir plus
aisément la polarité du disque embryonnaire et son plan de
symétrie bilatérale. Seul Julin 1’a désignée comme marquant
le bord postérieur ; nous conviendrons de respecter cette

Fig. 4

Disque embryonnaire jeune montrant 1'ébauche neurale (E.N.) sous forme

d’une plaque ¢épaissie et les ébauches des tubes péribranchiaux (T.P.) sous

forme d'invaginations du feuillet superficiel (cf. fig. 20 de KowALEVSKY).

b)

Echelle : 100 microns.

orientation, qui a été acceptée par Brien, bien que les autres
auteurs (Kowalevsky, Salensky, Neumann, Berrill) aient
disposé les embryons en sens inverse. Notre choix sera jus-
tifié plus loin.

Les deux autres zones, symétriques, situées dans les régions
antéro-latérales du disque, se révélent étre deux poches,
d’origine ectoblastique, initiales des cavités péribranchiales.
Ces cavités chez 1'oozoide de Pyrosome ne prennent jamais
une grande extension et restent tubiformes : tubes péribran-
chiaux ou « Perithoracalrohren » de Kowalevsky. Leur for-
mation est remarquablement précoce.

Au niveau du feuillet profond, le mésoblaste s’est séparé de

I’endoblaste qui constitue la volte d’une cavité, 1’archentéron,
ouverte sur le vitellus et qui sera ultérieurement englobée dans
la cavité pharyngienne, au fur et & mesure que cet immense
ombilic se rétrécira.
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L’organogénése va se réaliser a partir de cette structure de
base par une succession d’étapes que nous définirons par I’exa-
men d’embryons de plus en plus avancés.

Résumé du chapitre I

En fin d’une segmentation méroblastique, I’embryon s’¢tale sur
le vitellus. La gastrula est une calotte constituée de deux feuillets
en continuité au niveau de la lévre dorsale du blastopore et sé-
parés du vitellus par la cavité archentérique (la future cavité
pharyngienne).

Le feuillet superficiel déborde le feuillet profond.

Au niveau du feuillet superficiel apparaissent trois zones spé-
cialisées répondant aux ébauches neurale et péribranchiales.

Au niveau du feuillet profond, le mésenchyme périphérique
tend a se séparer de 1’endoblaste central. A la limite antérieure
des deux tissus se développe la cavité péricardique, homologuée
au coelome des Ascidiacés.



Chapitre 1I

LE CYATHOZOIDE

Apercu bibliographique.

S'il n’est pas douteux que les grandes lignes du développe-
ment du cyathozoide soient actuellement connues, certaines dis-
cordances dans le détail et plus spécialement 1’absence de défini-
tion précise des constituants de I’ébauche neurale justifient un
nouvel examen de la question.

Nous avons convenu (chap. I) d’adopter l'orientation du dis-
que embryonnaire proposée par Julin.

Au stade de blastoderme aplati sur le vitellus, I’ébauche neu-
rale est un épaississement discoide du feuillet superficiel. Par
invagination, cette plaque se transforme en gouttiére puis en un
tube (Kowalevsky, 1875) ou un cordon (Salensky, 1891-1892)
interne logé entre ectoblaste et endoblaste, dans le plan du feuil-
let moyen, Salensky mne peut trancher si la cavité neurale est
primitive ou secondaire. L’¢bauche évolue lentement. Quand les
quatre ascidiozoides primaires entourent le podle inférieur du
massif vitellin (fig. 50 de Kowalevsky, a peu pres le stade de
la fig. 18 de ce mémoire) et portent 7 stigmates branchiaux,
I’ébauche est formée de deux parties : l'une (seule allusion de
Kowalevsky au «Flimmergrube», p. 626 et PL. XL, fig. 51)
est un conduit a parois épithéliales ouvert dans le pharynx,
l’autre, le ganglion, volumineux, contient des granules trés ré-
fringents (« runden Bldschen mit stark lichtbrechenden runden
Fettkdrperchen», p. 626). Du ganglion, Kowalevsky observe
le départ de trois filets nerveux, deux latéraux et un médian.
Salensky distingue aussi « Flimmergrube » cilié et ganglion ren-
flé ; du ganglion, quoique dépourvu de substance fibrillaire, sor-
tent latéralement deux nerfs appliqués contre la paroi digestive
et se terminant sous le cloaque ; ils sont constitués d’une série
de cellules étirées suivant l’axe du nerf, portent une dilatation
ganglionnaire (amas de cellules nerveuses) a mi-longueur de leur
parcours et leur extrémité distale s’étale sur ’endoderme en une
plaque nerveuse formée de plusieurs cellules. A propos du sys-
tétme nerveux au maximum de son développement, Salensky
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(1892, p. 18) écrit: «Das Nervenganglion und die Flimmer-
grube sind nun in die Cellulosenschicht eingebettet ». Cette phra-
se est incompréhensible.

Korotneff (1905) confirme incidemment que le systéme ner-
veux dérive d’un épaississement de 1’ectoblaste.

Pour Julin (1912), ce qui se forme du systeme nerveux répond
a la vésicule cérébrale et a la région viscérale du tétard de
l'Ascidie. L’¢bauche reste rudimentaire, sans trace d’organes des
sens. Le nerf viscéral unique contourne le tube digestif par la
gauche. Ganglion et nerf viscéral ne tardent pas a dégénérer.
Julin attribue 1’arrét du développement du ganglion a la vie
sédentaire du cyathozoide et a 1’absence de toute musculature.

Neumann (1913 et 1935) retrouve les processus d’invagina-
tion progressive décrits par ses prédécesseurs. L’¢bauche se
répartit en deux régions, le ganglion et le pavillon vibradle ouvert
dans le pharynx. Bien que s’appuyant sur une figure de Julin,
Neumann (1935) admet l’existence de deux nerfs latéraux de
Salensky et rejette implicitement les conclusions de Julin au
point de vue orientation de l’embryon.

Alors que les ¢études rappelées ci-dessus se rapportent a
I’espéce méditerranéenne, P. atlanticum, et ses variétés, Ivanova
Kazas (1956) a observé chez P. ellipticum et P. vitjasi des com-
plexes neuraux composés du ganglion, de la glande neurale et
du canal ouvert dans la cavité pharyngienne. La médiocrité de
la fixation n'a pas permis a cet auteur de donner plus de pré-
cisions.

En résumé, le systétme nerveux du cyathozoide de P. atlanticum
est d’origine ectoblastique ; la plaque neurale s’invagine, se trans-
forme en un cordon ou en un tube qui s’isole de l’ectoderme et
s’abouche a l’endoderme.

Cette ¢ébauche se divise en : a) un organe vibradle, b) un
ganglion que les auteurs s’accordent a tenir pour rudimentaire
et ¢) des prolongements nerveux dont le nombre, la position, la
structure et la fonction sont 1’objet de désaccords.

1l résulte que, si les grandes lignes du développement sont
connues, les questions intéressant la valeur réelle de l'ébauche
neurale sont restées dans l'ombre.

En ce qui concerne les autres ébauches, la littérature nous
apprend que :

a) les inflexions sacciformes initiales se transforment en tubes
péribranchiaux par un double mouvement de suture des lévres et
de recul des invaginations vers le bord postérieur du blastoderme
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qu'elles finissent par atteindre en se fondant en une cavité cloa-
cale commune, au sujet de laquelle Julin est en désaccord avec
ses prédécesseurs. La formation de cette cavité est tardive.

b) la cavité pharyngienne ne joue aucun rdle en tant qu’organe
digestif. Aussi longtemps que la blastogénése n’a pas débuté, sa
paroi dorsale reste appliquée contre 1’ectoblaste et épouse laté-
ralement le relief des autres ébauches. Ses lévres se replient le
long du vitellus et par croissance centripéte créent peu a peu
une cloison ventrale, a 1’¢dification de laquelle pourraient parti-
ciper des mérocytes (Julin). L’archentéron est ainsi peu a peu
inclus dans la cavité pharyngienne dont la fermeture sera néan-
moins tardive.

Plus tard, quand I’embryon toujours étalé sur le vitellus a pris,
en grandissant, la forme d’une ellipse, la volte du pharynx,
dans la moitié antérieure de 1'individu, se plisse en une sorte
de M majuscule, double plissement assimilé a un rudiment d’en-
dostyle par Kowalevsky qui étayait son opinion sur l’aspect
«in toto » et sur l'utilisation ultérieure de ce tissu. La conception
de Kowalevsky a été acceptée sans discussion.

c) les remaniements les plus complexes affectent la vésicule
péricardique. Bien que leurs descriptions varient dans le détail,
Salensky, Korotneff et Julin admettent que la cavité anté-
rieure, d’origine double, envoie vers 1arriére deux prolongements
creux, a bout aveugle, extérieurement aux tubes péribranchiaux.
Bientdt la moitié gauche (d’aprés notre convention sur lorien-
tation du disque embryonnaire) et son coecum s’amenuisent,
s’obliterent et se désagrégent en mésenchyme. Seuls persistent
quelque temps encore la moitié droite de la vésicule et son coe-
cum. Celui-ci poursuit sa progression jusqu’a parvenir a hauteur
de I’¢bauche neurale. Et cependant que le reste de la vésicule
antérieure s’atrophie, le bord aveugle du coecum s’étire latérale-
ment et obliquement, se dilate et devient la cavité péricardique
définitive. Le reste du coecum s’amenuise jusqu’a ne plus étre
qu’un cordon gréle (1 cellule d’épaisseur). Dans le péricarde, le
ceeur se développe aux dépens de la paroi profonde, suivant les
processus caractéristiques des Urochordés (L.

d) Dans la région occupée par la cavité péricardique primitive,
Salensky a homologué a la chorde certaines cavités présentes

(1) Le ceur du Pyrosome présente, tant chez loozoide que chez le
blastozoide, le renversement périodique classique du sens des battements
(M ILNE-EDWARDs, 1840; BurGuause, 1914),
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dans le bouton embryonnaire. L’absence de vue d'ensemble des
embryons correspondants rend 1’analyse des dessins de ces coupes
trés malaisée. Ultérieurement, au méme niveau, se trouve un axe
mésoblastique (observé également par K orotneff) dans lequel
Salensky a été tenté de voir la chorde proprement dite.

Observations personnelles

§ 1. - Mise en place des diverses ébauches.

Quand I’embryon atteint le stade de disque didermique (ch. I),
il montre (fig. 4) bientét les premiéres traces des ébauches
neurale (E.N.) et péribranchiales (T.P.).

Les limites de la plaque neurale vont se préciser peu a peu,
notamment du c6té postérieur ou débute le mouvement d'invagi-
nation en goutticre.

Les coupes transversales sériées d’un individu encore a 1’état
de disque équivalent a celui de la fig. 21 de Kowalevsky, ont
été suivies de l’arriére vers l’avant.

L’¢bauche nerveuse, longue d’une cinquantaine de microns, se
présente comme une gouttiére longitudinale (fig. 5a), plus pro-
fonde en arriére qu’en avant, dont les parois, constituées de cel-
lules polyédriques ¢€levées, se continuent progressivement dans
les cellules plus plates de 1’ectoblaste environnant. Le neuropore
(Np) est d’emblée réel. Toute I’ébauche est encore superficielle.

Les tubes péribranchiaux (T.P.) s’ouvrent en avant de 1’ébau-
che neurale (a4 une distance de 25 microns) par des orifices
ovalaires, de prés de 20 microns de diamétre. Ces tubes s’aper-
coivent sur les fig. 5b - 5c, représentant des coupes plus anté-

Fig. 5

Coupes transversales sériées légerement obliques pratiquées d'arriére en
avant dans un embryon au stade de disque aplati sur le vitellus (V).
a) coupe passant par la gouttiere neurale (Np) et la cavité pharyn-
gienne (C.Ph.) et en arriére des orifices des tubes péribranchiaux. —
b-c) coupes un peu antérieures intéressant les tubes péribranchiaux (T.P.)
et l'arriere du coecum péricardique (P.). La paroi de la cavité pharyngienne
(C.Ph.) absente au dessus du vitellus en b est a nouveau compléte en c.
d) coupe passant par la cavité péricardique antérieure (P.) et le tube
péribranchial gauche, séparés du vitellus par la cavité pharyngienne. —
e) coupe passant au bord antérieur du disque par la cavité péricardique (P.)
et le mésoblaste périphérique (Més.). — Echelle : 50 microns.
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rieures. La paroi du pharynx, compléte a hauteur de I’ébauche
neurale, n’existe plus en avant que du coté dorsal. Cette paroi
se moule étroitement sur l’ectoblaste et les tubes. La troisieme
coupe intéresse le fond d'une nouvelle cavité (P) plus ample
sur le dessin suivant (5d) (coupe tout a fait antérieure, légere-
ment oblique) ou elle se substitue au tube péribranchial droit.
Cette cavité est le péricarde ; elle dépasse le coecum pharyngien
et est dédoublée par un septum médian (fig. Se). Cette image
pourrait s’expliquer par l'origine double, suivie d’une fusion par-
tielle, des ébauches de la cavité. Plus en avant encore, la paroi
ventrale se rompt et la cavité bée sur le vitellus. Sur le pourtour
de I'embryon si¢ge le croissant mésenchymateux, embryonnaire,
actuellement peu fourni.

En conclusion : le disque embryonnaire considéré porte une
ébauche neurale a létat de gouttiere, deux tubes péribranchiaux
logés dans sa partie antérieure, une cavité péricardique en partie
double et ouverte sur le vitellus, une cavité pharyngienne ouverte
sur le vitellus et du mésenchyme.

Au stade suivant (fig. 25 de Kowalevsky), l’embryon est
encore un disque aplati sur le vitellus, au centre de l’aire extra-
embryonnaire ; 1’¢ébauche nerveuse (E.N.) s'est légérement al-
longée (60 microns) et les orifices péribranchiaux ovalaires ont
juste dépassé son extrémité antérieure. Ce stade différe du pré-
cédent en ce que la fente du neuropore a disparu, par suture de
ses lévres, le long de la moitié postérieure de I’ébauche. A ce
niveau, la gouttiere neurale est devenue un tube a lumiére vir-
tuelle caché sous l’ectoblaste, dont les cellules sont disposées en
verticilles grossiers et qui se continue dans la gouttiére neurale.
Ici ehcore, le neuropore est plus marqué en arriére et la fermeture
progresse donc de larriére vers l’avant du disque.

En avant de 1%bauche neurale, la disposition des ébauches
est identique a ce que montre la coupe faite au méme niveau
dans I’individu précédent. Ce n’est qu’a hauteur de la cavité
péricardique (P.) que quelques modifications se sont réalisées.
En avant, cette cavité s’interpose entre le coecum endoblastique
et le mésenchyme. Sa paroi postérieure se continue avec un amas
cellulaire a limites mal définies qui correspond au mésoblaste
axial de Salensky, tandis que la cavité se faufile sous le tube
péribranchial droit (fig. 6) et passe dans un coecum plat courant
latéralement a ce méme tube. Vers lextrémité postérieure, la
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paroi interne du coecum, proche de I’endoblaste, s’épaissit, tandis
qu’au contraire la paroi externe s’amincit. Cet aspect annonce la
différenciation prochaine du cceur.

Fig. 6

Coupe transversale de la région antérieure d'un embryon coupé d'avant en
arriere et montrant du c6té interne, la fermeture de la cavité pharyngienne
(C.Ph.) au dessus du vitellus et du coté externe le fond du tube péribranchial
(T.P.) gauche et la section du tube péribranchial droit (T.P.) sous lequel
s'insinue la cavité péricardique primitive (P.). Entre les tubes péribranchiaux,
un amas de cellules (en clair) répondant au mésoblaste axial de SALENSKY.

En conclusion : le mouvement de fermeture de la gouttiere
neurale progresse d'arriére vers l'avant et le neuropore se réduit.
Les tubes péribranchiaux ont dépassé lébauche neurale. Au bord
antérieur du disque, la cavité péricardique s est avancée sous le
tube péribranchial droit et disparait du coté gauche ; son asy-
métrie s'installe.

L’embryon choisi pour représenter 1’¢tape suivante (fig. 7a)
posséde une ébauche neurale longue de 60 microns, dont un tiers
reste sous forme d’une gouttiecre a fente étroite, juste atteinte
par les tubes péribranchiaux. La partie logée sous 1’ectoblaste
est un cordon plein dont les cellules ne se distinguent pas des
cellules de 1’ectoblaste voisin ; elles sont du type épithélial polyé-
drique a cytoplasme dense évidemment trés basophile et a noyau
volumineux, allongé, porteur d’un gros nucléole et de granules
de chromatine (fig. 7b). Il n’y a pas trace d’un canal neurentéri-
que, encore que I’¢bauche s’appuie sur le vitellus.

Au point de vue de ses cavités péribranchiales, cet individu
est moins avancé que l’embryon précédent : les deux orifices

sont en effet encore en dega de I’¢bauche neurale (fig. 7a, b, c).



Fig. 7

Coupes transversales séri¢es pratiquées d’arriére en avant dans un embryon
au stade de disque étalé sur le vitellus. — a) aspect général de I’embryon. —
b) coupe passant par le bord postérieur des orifices des tubes péribran-
chiaux (O.T.P.) et le bord antérieur de la fente du neuropore (Np.). —
c) coupe un peu antérieure passant par l'orifice péribranchial droit et la
vésicule péricardique (P.). — d-e) coupes passant dans les régions moyenne
et antérieure du disque, montrant les tubes péribranchiaux (T.P.), le tube
péricardique (P.), marquant le flanc droit, la cavité pharyngienne (C.Ph.)
avec le repli endostylaire dorsal enveloppant un cordon médian (E.N”)
(ébauche des complexes neuraux des blastozoides, voir ch. III), l’anneau
mésoblastique (Més.) et la paroi antérieure du pharynx (End.).
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Sous lorifice péribranchial droit siége le coecum péricardique
(P) ; il suit ensuite le bord droit du tube péribranchial et 1’ac-
compagne jusqu’a l’extrémité antérieure de l’embryon. Il n’y a
plus trace de la vésicule antérieure primitive, comme en témoi-
gnent les deux autres coupes (7d, 7e) représentées (1), sinon
que le tube péricardique se place sous le tube péribranchial droit
et non latéralement, au bord antérieur du disque embryonnaire.

Devant I’¢bauche neurale s’¢tend une plage ou ectoblaste et
endoblaste sont trés rapprochés, voire méme accolés. Quelques
rares cellules hémocoeliennes peuvent se faufiler entre les deux
tissus. Cette plage jouera ultérieurement un rdle assez important.
Plus en avant, dans la région antérieure du blastoderme (fig. 7d),
le plafond du pharynx se plisse en endostyle et ces plis se pour-
suivent jusqu’a l’extrémité antérieure de la cavité pharyngienne
(fig. 7e). La paroi est appliquée étroitement contre les tissus
voisins et la lumiére médiane est occupée par un épais cordon
de section triangulaire ou arrondie (E.N’.) qui accompagne
I’endostyle sur toute sa longueur et le dépasse. En périphérie,
se retrouve le mésenchyme (voir ch. III).

En conclusion : les progres de iorganogénése se remarquent
a la fermeture plus poussée du neuropore, a la situation des ori-
fices péribranchiaux a la limite postérieure de lébauche neurale,
a la disposition acquise par la cavité péricardique le long ou sous
le tube péribranchial droit. Le plafond du pharynx dans la région
antérieure s est plissé en ébauche d'endostyle.

La fig. 8 représente la coupe sagittale de la région neurale
d’un embryon un peu plus avancé. L’¢bauche neurale, maintenant
encadrée par les conduits péribranchiaux (dont les ouvertures
ont atteint son extrémité postérieure, mais restent encore écartées
de 50 microns), montre encore un neuropore s’étendant sur 20
microns environ et se continuant dans une fente virtuelle occu-
pant l'axe du systéme. Les cellules dans cette région ont une
section triangulaire avec noyau rejeté a la périphérie et le proto-
plasme central. En arriére, 1’ébauche neurale déborde légérement
la cavité endoblastique sous-jacente.

(1) Remarque : Cet embryon est un bon exemple de la variabilit¢ du
développement relatif des différents organes. L’embryon de la fig. 7a par
rapport a celui de la fig. 6, est en avance du point de vue ébauches neurale
et péricardique et en retard au point de vue tubes péribranchiaux.



30 SOCIETE ROYALE ZOOLOGIQUE DE BELGIQUE

Np

Fig. 8

Coupe sagittale dans une ébauche longue de 60 microns, encore largement
ouverte par le neuropore (Np.). La cavité de I'ébauche est virtuelle. L’¢bauche
neurale surplombe la cavité pharyngienne (C.Ph.) ouverte sur le vitellus (V.)

et la déborde légérement (cf. fig. 9a, b).

Fig. 9

Coupes transversales dans 1'ébauche neurale dun disque embryonnaire iden-

tique a celui représenté sur la fig. 8. — Coupe a : passe au bord postérieur

des orifices péribranchiaux (O.T.P.) et de I’¢bauche neurale (E.N.) (cordon

dorsal) ; coupe b: voisine de la premiére: 1’%bauche neurale (E.N.) est

massive; coupe c: six coupes plus en avant: intéresse le neuropore (Np.).
Sur les coOtés, les tubes péribranchiaux. — Echelle : 50 microns.
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C’est au niveau de cette portion de 1'ébauche neurale que se
créera le siphon cloacal ; les orifices péribranchiaux ne s’obturent
jamais, contrairement a l’opinion de Salensky et Korotneff.
Ils se rapprochent au dela de I’ébauche neurale effilée (fig. 9a,
coupe transversale d’un embryon identique). Plus en avant,
I’ébauche neurale est un amas de cellules enchevétrées sans ordre
(fig. 9b), jusqu’au moment ou la séparation d’avec l’ectoblaste
cesse au niveau d’une fente étroite, le neuropore (fig. 9¢). Celui-
ci a déja disparu a l'extrémité antérieure de 1’¢bauche, laissant
une cavité axiale persistante. Le neuropore se ferme par con-
crescence des lévres, a la fagon d’un sac.

Le reste de ’embryon se signale par la hernie que dessine la
paroi profonde de la cavité péricardique ; celle-ci, a mi-longueur
de ’embryon, s’est glissée sous le tube péribranchial en [’écrasant
localement, tandis que le tube symétrique reste creux. Ce mou-
vement répond a la mise en place définitive du péricarde. Plus
en avant, les tubes péribranchial, a nouveau ouvert, et péricardi-
que deviennent paralleles selon la disposition définitive. Dans
leur partie postérieure, enserrant 1’¢bauche neurale, les tubes
péribranchiaux resteront ouverts ; leur cavité aura méme ten-
dance a s’accroitre, tandis que dans la partie antérieure (a hau-
teur et en deca du péricarde), elle se réduira ou disparaitra.
La cavité pharyngienne est largement ouverte sur le vitellus, en
avant de l'ébauche neurale.

En conclusion : le cyathozoide reste aplati sur le vitellus.
L'ébauche neurale se ferme lentement; la région postérieure,
surplombant le vitellus, se dispose en un cordon ; le reste de
lébauche est occupé par une cavité d ampleur variable selon les
individus. A mi-longueur, le péricarde se faufile entre [endo-
blaste et le tube péribranchial droit; il entreprend d occuper sa
place définitive.

L’embryon vu «in toto » fig. 10 et dont 1’étude générale s’est
révélée trés instructive est au point de vue nerveux un peu plus
avancé que celui de la fig. 9. Si les orifices péribranchiaux sont
encore indépendants et si l’aspect a ce niveau est identique a
la fig. 9c, le neuropore n’y est plus qu’une inflexion ectoblastique.
La fig. Ila passe par la lévre antérieure du neuropore et par
le fond de la cavité péricardique disposée obliquement sous le
tube péribranchial. La région plus antérieure de 1’embryon inté-

ressée par la blastogénése sera examinée au chapitre III (fig.
11b-c-d).
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En conclusion : le neuropore est quasi fermé et l'ébauche neu-
rale presque séparée de lectoblaste. Les orifices des tubes péri-
branchiaux sont toujours indépendants. Un épaississement de la
paroi profonde du péricarde annonce le ceur. L'endostyle est
bien marqué.

En.

Fig. 10

Embryon (E) a 1%tat de disque étalé sur le vitellus. — Les orifices péri-

branchiaux (en noir) sont toujours nettement séparés par une ébauche neurale

béante. La cavité péricardique est en place. La préparation du stolon (St.)
est révélée par la présence de l'endostyle (En.) (voir chap. III).

Conclusion du § I. — La premiére partie du cycle vital du
cyathozoide est achevée.

L’organogénése est réduite au minimum. Elle se limite a la
ségrégation, a partir de l'amas de blastomeres produit par la
segmentation méroblastique, des ébauches de différents organes
de 1’Ascidiacé adulte.

Ces ¢ébauches sont une vésicule péricardique (P), d’origine
coelomique probable, ou la hernie cardiaque est a peu prés inexis-
tante, deux tubes péribranchiaux (T.P.) ectoblastiques dont les
orifices (O.T.P.) ne sont pas encore fusionnés, une cavité pha-
ryngienne (C.Ph.) encore béante sur le vitellus (V.) et dont
une portion plissée de la région dorsale mime un endostyle rudi-
mentaire (End.). Quant a 1’¢bauche neurale (E.N.), l’examen
des différentes séries de coupes d'embryons permet de conclure



Fig. 11

Coupes transversales a différents niveaux de l'embryon de la fig. 10. —
a) au niveau de la lévre antérieure du neuropore (Np.). A droite, le péri-
carde (P.) dont l'épaississement de la paroi profonde prépare la différen-
ciation du cceur; b) région préendostylaire. Ectoblaste et endoblaste sont
voisins, le péricarde (P.) est latéral; c) région endostylaire. La cavité
pharyngienne est compléte. Les diverses ébauches du stolon (End., P., T.P.
et E.N’) sont en place (voir chap. III) ; d) région antérieure du disque
embryonnaire; la coupe passe dans l'arc mésenchymateux (Més.).
Echelle : 50 microns.
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que le systéme nerveux dérive d'une plaque neurale qui se dis-
tingue de l’ectoblaste banal par la taille de ses cellules. Cette
plaque s’invagine peu a peu en une gouttiere plus profonde en
arriére qu'en avant et, par suture progressive des lévres darriére
vers l'avant, se transforme en un tube, & lumiére virtuelle, mas-
qué par l’ectoblaste et en continuité avec ce dernier au niveau
du neuropore (Np.). Celui-ci s’obture peu a peu, mais le pro-
cessus n’est pas encore terminé au moment de la formation du
cloaque commun, au dessus de la portion postérieure de 1'ébauche
neurale.

$ 2. Différenciation des organes.

Cette phase peut se caractériser par la différenciation, toute relative d’ail-
leurs, des organes de l'oozoide, tandis que. au bord antérieur du germe,
la région repérable grdace a Ilendostyle s'est progressivement séparée du
vitellus a la suite d'une poussée enveloppante de l’ectoblaste qui délimite
peu a peu un appendice en forme de doigt de gant, le stolon, dont nous
aurons a examiner la structure, la croissance et le devenir dans le chapitre
suivant. La limite entre les deux parties restera tranchée. La fraction cor-
respondant a l’embryon n'est déja plus que les 2/5 de l’ensemble ; le stolon
est soulevé a son extrémité distale.

L’¢bauche neurale de I’embryon est constituée au départ par
un cordon dont les cellules sont disposées sans ordre apparent.
Une lumiére, primitive, siége dans la région antérieure, au voi-
sinage du neuropore. Son importance varie grandement d’un
individu a lautre ; elle peut n’exister que sur une seule coupe,
sur plusieurs ou méme intéresser une bonne partie de I'ébauche.

La fig. 12a a été obtenue en superposant plusieurs coupes
obliques et montre 1'ébauche neurale (E.N.), longue maintenant
d’environ 100 microns, communiquant encore avec 1’extérieur par
un neuropore (Np.) étroit (présent sur une seule coupe) ; son
axe est occupé par la cavité neurale, ampullaire en avant, discréte
vers l'arriére (ou la cavité devient virtuelle). L’¢bauche neurale
dépasse encore la cavité pharyngienne et s’aplatit en se glissant
sous la cavité cloacale commune (C.C.). La fraction infracloacale
qui équivaut ici au 1/3 de l'ébauche, restera pleine, malgré de
profonds remaniements de forme ultérieurs.

La cavité cloacale, résultant de la fusion des deux orifices
péribranchiaux, a pris de I’extension a la suite d’une invagination
ectoblastique qui devient le siphon cloacal. Cette région se dé-
limite grace a 1%¢paisseur de son épithélium et a sa propriété,
bien visible sur les stades avancés, de secréter la tunicine et que
ne posseéde pas l’ectoblaste invaginé lors de la création des tubes.
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La région antérieure, creuse, sous-jacente au neuropore, finira
par s’aboucher au pharynx dans la région marquée x. L’absence
de siphon buccal rend certain que l’abouchement de la vésicule
neurale a la cavité pharyngienne est indépendant du neuropore

Fig. 12
Embryon a stolon en voie de soulévement et d'incurvation. La cavité cloacale,
le cardiopéricarde sont en place, 1'ébauche neurale est béante (voir coupe a),
a) Coupe sagittale de l'embryon au niveau de I'ébauche neurale (E.N.).
Le neuropore (Np.) est toujours ouvert et 1’¢bauche est creuse, sauf dans
la région coincée entre la cavité cloacale (C.C.) et le vitellus (V.). —
A l'endroit marqué x, l'ébauche neurale se mettra en communication avec la
cavité pharyngienne. Ce nouvel orifice est indépendant du neuropore.

(comme chez les Ascidies, quoi qu’en pense M etcalf (p. 553,
1900) - voir aussi Elwyn, p. 172 - 3). La fig. 12a montre de
plus que I’ébauche neurale est entierement d’origine ectoblastique
sans intervention de l’endoblaste qui ne présente jamais d'extro-
flexion.

En conclusion : /'ébauche neurale, presque fermée, montre une
cavité réelle primitive dans sa portion antérieure, récente; la
cavité se creuse secondairement dans la région moyenne ; elle
fait et fera toujours défaut dans la portion postérieure, infra-
cloacale. Le siphon cloacal est une invagination ectoblastique
communiquant avec la cavité cloacale ou débouchent les tubes
péribranchiaux.
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Le stolon est encore rectiligne ou légeérement incurvé mais sa
strobilisation est nette (cf. fig. 40-45 de Kowalevsky). La série
des coupes transversales de I’embryon montre clairement les dif-
férentes régions de I’¢bauche neurale (fig. 13). C’est un cordon
de 85 microns ou se distinguent d’arriére en avant un bouchon

Fig. 13

Coupes transversales dans un cyathozoide dont le stolon est incurvé et stro-
bilis¢é (stade intermédiaire a ceux des figures 40 et 45 de KowALEVSKY).
a) coupe pratiquée dans la région moyenne de 1¢bauche neurale ; b) coupe
pratiquée un peu en avant de la précédente. Les cellules de 1’¢bauche neurale
sont en voie d'arrangement autour d'une cavité neurale (E.N.) ; ¢) coupe
intéressant le bouchon cellulaire interposé entre la cavité neurale (C.E.N.)

et la cavité pharyngienne (C.Ph.).
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cellulaire plein (fig. 13a), épais de 12 microns (soit 2 ou 3
cellules), une cavité (C.E.N.) (fig. 13b), séparée de I'endoderme
par ce bouchon, repérable sur quelques coupes et occupant 1’axe
de l'organe, puis a nouveau une partie pleine, arrondie (fig. 13c¢),
se continuant dans la bande cellulaire se faufilant sous la cavité
cloacale.

Cette ébauche neurale permet en réalité de repérer les trois
régions classiques de l’organe au maximum de son développe-
ment. Le neuropore est fermé. La région a lumiére primitive
s’abouchera au pharynx et répond au canal vibratile ; & hauteur
du bouchon qui I'obture se percera l'organe vibratile ; la région
moyenne a lumiére secondaire correspond au « ganglion » des
auteurs et la région postérieure subcloacale est un cordon cellu-
laire plein qui n’est autre que le cordon viscéral ou dorsal. La
cavité axiale s’¢tendra plus ou moins rapidement a la région
moyenne, « ganglionnaire ».

La cavité, a parois nettes, est bordée par des cellules dont
I’aspect ne differe en rien de celui des autres cellules de ’organe,
ces cellules ne sont notamment pas ciliées. Elles sont plus petites
que celles de l’ectoderme le plus voisin qui ont gardé I’aspect
columnaire ; les limites sont malaisément visibles.

Mais ce n’est que lorsque le stolon a nettement pris la forme
d’un S (fig. 45 de Kowalevsky, stade G de Salensky) que la
cavité s'étend a toute 1’ébauche ne laissant intacts que le cordon
dorsal a une extrémité et, a 1’autre, le bouchon cellulaire séparant
la cavité neurale de la cavité pharyngienne.

La cavité neurale s’amplifie par réarrangement des cellules.
Cette disposition nouvelle est bien visible dans la région posté-
rieure ou les cellules enchevétrées sans ordre au départ forment
ensuite une paroi réguliere d’une seule assise d’épaisseur. Les
cellules les plus internes se faufilent entre les cellules de la péri-
phérie et le tissu se réorganise. Une coupe pourra montrer de
12 a 16 noyaux.

L’examen attentif des ébauches nerveuses ayant atteint ce
degré d’organisation, mais toujours sans communication avec la
cavité pharyngienne, se révele fort intéressant. On observe en
effet, tant dans la vésicule que dans la paroi, des granules homo-
génes trés colorables par l’hématoxyline ferrique et l’azocarmin
et ne montrant aucune structure. Leur diamétre oscille entre 3 et
5 microns. Les corpuscules logés dans la paroi sont contenus
dans une vésicule intracellulaire (fig. 14a, b). Cette circonstance,
ajoutée a linterposition d’un bouchon cellulaire plein entre la
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vésicule neurale et le pharynx (fig. 14c), est en faveur d'une
propriété phagocytaire des cellules de la paroi. Il est évident
que ces corpuscules trés réfringents sont ceux signalés par
Kowalevsky comme étant de nature lipidique et qui ont échappé
a l’attention des autres chercheurs (quoique JuLIN les ait repré-
sentés dans ses figures 15 a 17, 1912). Le fait que ces corpus-
cules résistent au passage dans divers solvants organiques permet
de penser qu’ils ne sont pas de nature graisseuse ; leur affinité
pour I’hématoxyline ferrique ou 1’azocarmin témoigne par contre
d'une structure chromatique diffuse telle qu’elle se rencontre

Fig. 14

Coupes transversales pratiquées d'arricre en avant dans 1'ébauche neurale
dun cyathozoide dont les quatre blastozo'ides sont nettement séparés et por-
tent trois stigmates. — a) région du cordon dorsal, marqué E.N., flanqué
des tubes péribranchiaux et dépassant la cavité pharyngienne ; b) région de
la vésicule neurale, C.E.N., avec de multiples images de phagocytose dans
des vacuoles, v ; c¢) région de l'organe vibratile, toujours obturé par un
bouchon cellulaire ; le tube péribranchial gauche est ouvert dans le pharynx,
le tube droit est proche de le faire. A droite, la coupe passe par le cardio-
péricarde (C.Pe.), a cceur fonctionnel. — Echelle: 50 microns.
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dans les noyaux de cellules mal fixées — ce n’est pas le cas —
ou dans les noyaux en pycnose. Le protoplasme de ces cellules
a dégénéré, tandis que leur noyau s’est condensé (photo 15).

Dans le spécimen de la fig. 33, ch. III, p. 81, le stolon a
déja pris la forme sigmoide et I'individualité des quatre ascidio-
zoides primaires est déja accusée. Cependant le systéme nerveux
de l’embryon n’a pas encore établi de communication avec la
cavit¢ pharyngienne ; dans sa lumicére abondent les noyaux

Fig. 15

Microphotographie d'une coupe transversale d'un cyathozoide. L’image est
un compromis entre les fig. H b et 14c. — L'ébauche neurale (E.N.) est
envahie de cellules en pycnose que l'on trouve tant dans la paroi que dans
la cavité. Les tubes péribranchiaux (T.P.) sont ouverts dans la cavité
pharyngienne (C.Ph.j. Le cardiopéricarde (P.) marque le co6té droit de
I'individu ; le coeur est fonctionnel ; il renferme deux globules sanguins ;
il s’appuye contre la paroi pharyngienne. — Sous la cavité pharyngienne
close si¢ge le vitellus (V.) ; dans les sinus périvitellins siége le mésenchyme
(Més.). — Echelle: 25 microns.

pycnotiques. Sous le cloaque, le cordon dorsal est bien marqué.
Cette situation perdure encore quand les trois premiers stigmates
branchiaux se marquent sur les ascidiozoides et que le stolon a
nettement ébauché son mouvement enveloppant.

En conclusion : la cavité s'amplifie dans l'ébauche neurale,
limitée par un épithélium simple ; elle est toujours séparée de la
cavité pharyngienne par un bouchon cellulaire ; des cellules en
pycnose, phagocytées, sy décelent ; en arriere, l'ébauche neurale
se continue dans le cordon dorsal de plus en plus apparent.
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Le passage entre les deux cavités s'ouvre tardivement alors
que les ascidiozoides bien séparés portent déja 1’¢bauche de 5
stigmates et que la paroi du canal vibratile du cyathozoide se
couvre de cils. Le bouchon se perce par translocation cellulaire
et I’abouchement au pharynx se réalise par effraction de la paroi
de ce dernier. La paroi du pharynx ne s'invagine jamais et sa
participation au processus est certainement réduite comme tou-
jours chez les Tuniciers. Tout au plus pourrait-elle intervenir
dans la formation du bord de l’embouchure. Celle-ci devient un
entonnoir plus ou moins arrondi, a parois cubiques ciliées, qui
répond au tubercule vibratile des Tuniciers en général et du
blastozoide de Pyrosome en particulier. Les cils, a peine plus
longs que la hauteur de la cellule sont dirigés vers la cavité
pharyngienne. Ils sont attachés a un granule basilaire. La région
de l’entonnoir tranche par son épithélium cubique cilié sur le
reste de la paroi endodermique a épithélium pavimenteux. Il n’est
pas question de trouver trace, méme sous forme d’un simple
épaississement de 1'épithélium, des replis péricoronaux qui, chez
le blastozoide par exemple et les Ascidies, prolongent antérieure-
ment les bandes ciliaires marginales de I’endostyle pour se ren-
contrer sur la ligne médio-dorsale juste en arriere du tubercule
vibratile, logé dans I’angle qu’ils créent par leur suture. Le siphon
buccal est également absent et rien ne le signalera ; a l'emplace-
ment ou il aurait di se perforer, ectoderme et endoderme restent
étroitement voisins 1’'un de 'autre et forment la plage préendosty-
laire dont nous avons signalé I’existence p. 29.

Les cils vibratiles dans le canal sont longs. Ils forment une
puissante chevelure occupant l’axe du canal et dirigée vers le
fond (fig. 16-22).

Au point de vue des autres ébauches de l'embryon, peu de
changements sont a signaler.

La cavité pharyngienne a complété sa paroi ventrale et s’est
définitivement séparée de la masse vitelline. Son épithélium s’est
étiré et fortement aminci. La cavité d’autre part a reculé par
rapport a 1’6bauche neurale. Il s’agit vraisemblablement d’un
mouvement relatif des deux ébauches. Alors qu’au début de
I’embryogénése, la cavité s’avangait jusqu’a la racine du cordon
dorsal, désormais, chez certains individus, elle s’arréte un peu
en arriere du tubercule vibratile.

La cavité cloacale, formée par la fusion des tubes péribran-
chiaux en un atrium impair et repérable par son épithélium pavi-
menteux, va en s’amplifiant. Le siphon cloacal qui la surmonte



ANNALES LXXXVIII (1957 - 8) 41

s’accroit rapidement et va justifier la dénomination de cyatho-
zoide donnée par Huxley a l'embryon de Pyrosome. Le haut
épithélium du siphon se continue dans celui, identique, de 1’épi-
blaste voisin. Une couche épaisse de tunicine coiffe le siphon ety
pénétre, formant un bouchon faisant hernie dans la cavité cloa-
cale sous-jacente avec un pertuis central comme chez une Ascidie,
mais non fonctionnel. Le siphon cloacal est obturé et le restera

Fig. 16

Coupe transversale d'un embryon de Pyrosome au niveau du bouchon (x)

ou se percera l'organe vibratile. Les deux tubes péribranchiaux (T.P.) sont

I'un (& gauche) confondu avec la cavité pharyngienne, l'autre (a droite),

prét de s'y ouvrir. Le ceeur (P.) est différencié. V. : vitellus. — Les quatre

ascidiozoides primaires sont individualisés et portent les ébauches des 3
premiers stigmates. — Echelle : 50 microns.

(fig. 21 et fig. d’ensemble 20-23-24). Toute musculature lui fait
défaut méme a 1'é¢tat de mésoblaste. Toute cette région, a la suite
du volume de la région cloacale, s’est écartée du vitellus, refoulé
vers le poéle opposé et forme deés a présent la partie la plus
volumineuse de I’embryon. Les tubes péribranchiaux se rappro-
chent de la paroi pharyngienne et s’y accolent. A ce niveau, les
parois en regard s’amincissent (fig. l4c) et se perforent (fig. 15
et 16), créant ainsi une double communication entre les cavités
pharyngienne et cloacale. Ces deux orifices ont été assimilés par
Julin & une paire de protostigmates, ce qui a permis de rap-
procher le Pyrosome du Doliolum et de la Salpe.

Les relations entre les cavités pharyngienne et cloacale vont
jouer leur role dans l'involution ultérieure de I’¢bauche neurale.

Au dela de leur ouverture dans le pharynx, les tubes péri-
branchiaux se poursuivent, amenuisés, parfois a 1’état de cordon,
parfois méme absents. L’asymétrie est fréquente (fig. 17).

Dans la méme région, le cardiopéricarde s’est développé (fig.
l4c-17a). L’ensemble est disposé obliquement par rapport a

2%
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l'axe de l’embryon, conséquence du mouvement d'extension du
péricarde lors de sa mise en place. Le péricarde reste une vésicule
close, a paroi trés mince, soulevée de place en place par un noyau

Fig. 17

Vue d’ensemble et coupes transversales sériées dans un embryon a stolon
plié en S et strobilisé (cf. fig. 35). — a) Coupe passant par la cavité du
péricarde (C.Pe.) dont la paroi profonde s’est invaginée et constitue le coeur.
Les tubes péribranchiaux (T.P.) sont massifs a ce niveau et accolés a la
cavité pharyngienne (C.Ph.). En dessous, le vitellus (V.). b) Coupe inté-
ressant la plage buccale de l’embryon. La cavité pharyngienne (C.Ph.),
trés écrasée, sépare les deux sinus externe (S.e.) et interne (S.i.). Les tubes
péribranchiaux (T.P.) et péricardique (P.) sont fortement réduits a ce niveau,
c) et d) Coupes dans les ébauches des blastozoides III et IV (voir chap. III
et fig. 35). — a, b,c,d: plans des coupes.
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et se continuant au début par un canal, puis par un cordon gréle,
extérieur au tube péribranchial droit. Le coeur proprement dit,
a paroi épaisse et contractile, constituée de fibres musculaires
striées, fait hernie dans la cavité. Le raphé est fondu dans la
paroi pharyngienne, au point qu’on pourrait attribuer a cette
derniére la fonction de fermer la gouttiére cardiaque. Alors que
lorifice postérieur de celle-ci est a droite du tubercule vibratile,
P’orifice antérieur s’ouvre a peu prés dans I axe de I’embryon et
se continue dans le sinus hémocoelien superficiel (s.e.) délimité
par DI’épiblaste et le plafond pharyngien. La cavité cardiaque et
le sinus sont remplis de plasma coloré en rose par l’¢osine et
dont la teinte met en relief le vide du péricarde. Dans les jeunes
stades, le sang est dépourvu d’¢léments figurés.

Un second sinus profond (s.i.) s’est ménagé par retrait de la
paroi ventrale du pharynx dans la région antérieure au péricarde.
Ce sinus est en relation avec les amas de cellules hémoblastiques
qui occupent l'aire extra-embryonnaire.

La cavité pharyngienne, de section rectangulaire et a parois
minces, mais toujours renforcée sur les flancs par les cordons
péribranchiaux et péricardique, voit son réle limité a celui d’une
séparation entre deux lacunes (fig. 17b). Les cellules hémo-
coeliennes sont restées du type hémoblaste. Il n’y a pas de
mésenchyme vrai, reconnaissable chez I’Ascidie par ses cellules a
prolongements gréles, a protoplasme clair et gros noyau non
nucléolé. Certaines cellules ont cependant migré dans la tunicine
périphérique (fig. 16) pour y évoluer en cellules tunicales, a
protoplasme étoilé, clair, a noyau non nucléolé et pauvre en
chromatine.

En conclusion : la plupart des organes ou ébauches d organes
sont en place. L organe vibratile s ouvre par effraction de la
paroi endoblastique ; la ciliature apparue dans la cavité permet
de distinguer les trois régions de lorgane définitif : canal vibra-
tile. vésicule neurale proprement dite, cordon dorsal. Il n'y a
aucune trace des replis péricoronaux et du siphon buccal. La paroi
pharyngienne se compléte du coté vitellin. Le siphon cloacal,
limité par un ectoblaste invaginé se développe en volume, mais
toute musculature lui fait défaut, méme sous forme de mésoblaste
et un bouchon de tunicine l'obture. Les tubes péribranchiaux
s ouvrent dans la cavité pharyngienne par deux protostigmates.
Le ceeur est fonctionnel et le sang circule dans deux sinus super-
ficiel et profond, séparés par la cavité endoblastique, dont c est
la seule fonction apparente.
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Avec la formation du tubercule vibratile, 1'ébauche nerveuse
a presque atteint son degré maximum d'organisation. La struc-
ture des trois régions de 1’¢bauche se précise : a) la partie en
relation directe avec le pharynx garde laspect d’un canal a
parois formées de cellules portant une forte brosse de cils attachés
a des granules trés avides d’hématoxyline ; le calibre de cet
organe est variable : la lumiére se rétrécit, tout en restant réelle,
au fur et a mesure qu’on s’¢loigne du tubercule vibratile, tandis
que les parois ont une épaisseur assez constante. Plus tard,
l’organe se renflera légerement en son milieu, rappelant ce que
l'on voit par exemple chez les Ascidies Aplousobranches (Go-
DEAUX, 1956 b et fig. 1). Les cils trés longs et enchevétrés qu’on
apercoit au microscope (200x) battent énergiquement dans une
direction centripéte, b) La portion moyenne est et restera une
vésicule dont le volume augmentera considérablement en méme
temps que son épithélium cubique ira en s’aplatissant. Cet épi-
thélium ne présente rien de particulier en fait de structure. 1l
n’est pas cili€ mais conserve ses propriétés phagocytaires. La
vésicule s’ouvre en avant dans le canal vibratile. Elle ne contient
rien qui se fixe et se colore par les réactifs classiques ; les
corpuscules habituels s’y voient en plus ou moins grand nombre,
¢) Au pole opposé au point d’arrivée du canal vibratile, la paroi
de la vésicule se continue dans le cordon dorsal flanqué a gauche
et a droite par les tubes péribranchiaux reliant la cavité pharyn-
gienne a la cavité cloacale. Le cordon cellulaire passe donc dans
un isthme circonscrit par ces quatre cavités. Sa structure n'a
guére changé depuis sa formation précoce ; c’est toujours un
cordon plein, épais de deux cellules, large d’autant, qui s’est
allongé et effilé vers son extrémité libre par réarrangement cellu-
laire. Ses cellules, semblables a celles de la vésicule, ont ’aspect
fusiforme. Ce cordon s'étire entre la cavité endodermique et la
cavité cloacale, sans présenter la torsion décrite par Julin ni
montrer de différenciations ou d’épaississements rappelant les
observations de Salensky, et va mourir contre la poche de vitellus
ou l’on n’observe pas l'étalement que Salensky qualifiait de sole
motrice. Cette sole ne peut du reste exister puisque ce cordon,
par son origine et sa position, répond au cordon dorsal, relique
aneurale du tube médullaire larvaire chez 1’Ascidiacé métamor-
phosé et ne doit pas étre confondu avec le nerf viscéral repérable
chez une Ascidie adulte.

Le développement maximum que peut atteindre 1’¢bauche
neurale du cyathozoide est illustré par la fig. 18 «in toto » qui
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montre le canal vibratile ouvert dans le pharynx, "ampoule bour-
rée de grains sombres et le cordon viscéral passant entre les
cavités cloacale et pharyngienne.

Fig. 18

Embryon avancé dont le stolon est courbé en S et en voie d’enroulement
autour du vitellus. — L'embryon montre un siphon cloacal ample, obturé
par un bouchon de tunicine, une cavité cloacale et une cavité pharyngienne a
parois minces séparées par un isthme étroit renfermant le cordon dorsal
prolongeant l'ampoule neurale (bourrée de granulations) et le canal vibratile.
Le cardiopéricarde est vu par transparence. Autour du vitellus sont disposées
d'innombrables cellules hémocoeliennes. — Les blastozoides, encore bout a
bout, portent les ébauches des principaux organes : siphon buccal, endostyle,
une dizaine de stigmates, complexe neural, l'anse digestive, [¢léoblaste.
Echelle : 250 microns,
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En conclusion : ["ébauche neurale s'est répartie entre a) un
canai a puissante ciliature, animée de battements centripétes,
b) une ample vésicule a parois minces et chargée de cellules en
pycnose et ¢) un cordon dorsal devenu long et gréle.

Les bourgeons se sont individualisés sur le stolon et sont de-
puis longtemps en pleine organogénese ; la forme de [’adulte
s’esquisse.

Si I'on compare le cyathozoide au maximum de son organi-
sation (fig. 18), avec la larve en métamorphose d’un Amarou-
cium (fig. 19), la disposition des organes s’interpreéte facilement.

POOOoo”

Fig. 19

Vue par le flanc droit d'une larve nageuse d'Amaroucium, alors que la

métamorphose est en train. — On reconnait notamment les deux siphons,

I’endostyle rejeté vers le haut, la corbeille branchiale avec deux rangées de

stigmates, l’anse intestinale, le péricarde. — Comme organes larvaires sub-

sistent la vésicule cérébrale (avec ses organes des sens), la queue loco-
motrice, les papilles de fixation. — Echelle : 100 microns.

Chez Amaroucium, le siphon cloacal marque la limite dorsale et
postérieure du céphalentéron de I’Ascidie ; il provient de la fusion
en un atrium des orifices des cavités péribranchiales, d’origine
ectoblastique, apparues sur les flancs de la larve de part et d’autre
de la cavité pharyngienne et portant sur le dessin deux rangées
de stigmates. Juste devant le siphon cloacal, si¢ge l’ampoule
neurale pourvue de ses organes des sens caractéristiques ; elle
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se continue vers l’arriere par le tube médullaire, portant le gan-
glion viscéral, qui glisse sous le siphon cloacal ; dorsalement a
la vésicule est 1I’¢bauche du ganglion de 1’Ascidie adulte ; vers
I’avant, le canal vibratile relie I’¢bauche neurale au siphon buccal.
Ce dernier s'interpose entre 1’¢bauche neurale et 1'endostyle re-
jetée dorsalement par le développement de la masse vitelline.
Sous les organes dorsaux, se logent les épicardes bourrés de
vitellus, l’anse digestive en formation.

Au cyathozoide font défaut les épicardes, ’anse digestive, la
queue, le siphon buccal, les organes sensoriels de la vésicule
neurale. Par contre, la disposition du siphon cloacal, des trois
parties de 1'¢ébauche neurale et de 1’endostyle est superposable a
ce que montre l'Amaroucium et justifie l'orientation imposée
a I’embryon dans cet exposé. Le cardiopéricarde du cyathozoide
est le seul organe véritablement différencié ; il jouera un réle
important comme organe propulseur du sang pendant la période
de blastogéneése.

Résumé du § 2 : pendant cette période, les organes du cyatho-
zoide se sont ébauchés et certains se sont différenciés au point
de devenir fonctionnels.

L’¢bauche neurale, ouverte dans le pharynx, au niveau de 1’or-
gane vibratile, se compose d’un canal muni d’une ciliature puis-
sante, d’une vésicule volumineuse a paroi mince et d’un tractus
cellulaire, le cordon dorsal.

La cavité pharyngienne close ne porte pas de siphon buccal,
ni de replis péricoronaux et ne présente qu’une ébauche d’en-
dostyle.

Les tubes péribranchiaux, ouverts dans la cavité pharyngienne,
la font communiquer avec la cavité cloacale pourvue d’un siphon
invaginé de l’ectoblaste et comblé par la tunicine.

Le cceur est fonctionnel et présente la structure et le ren-
versement périodique du sens des pulsations caractéristiques des
Tuniciers.

§ 3. Dégénérescence du cyathozoide.

Cette dégénérescence se marque surtout par la régression que
manifeste 1’¢bauche neurale dont chacune des régions est suc-
cessivement touchée.

La structure de I’¢bauche nerveuse subira d’abord une simpli-
fication par perte du cordon viscéral.
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Comme il apparait déja sur la fig. 18, le cordon viscéral n’est
plus dans l’axe primitif de 1’¢bauche, mais tend a se placer a
angle droit. Les tubes péribranchiaux, dont le calibre ne cesse
d’augmenter dans leur portion périneurale, continuent leur mou-
vement de fusion en une cavité cloacale impaire qui augmente
peu a peu de volume et se rapproche de la cavité pharyngienne.

Les tubes péribranchiaux qui sont ouverts dans la cavité pha-

Fig. 20

Embryon avancé dont le stolon achéve Il'enveloppement de la gouttelette
vitelline. — L’embryon montre le siphon cloacal, la cavité cloacale a peine
séparée de la cavité pharyngienne, une ébauche neurale a cavité volumineuse
nettement séparée de la région ciliée ; le cordon dorsal vient de se rompre.
En dessous et latéralement a 1’¢bauche neurale et marquant le c6té droit de
I’embryon se trouve le cardio-péricarde. — Les blastozoides ont acquis une
forme globuleuse et sont en voie de redressement. Ils portent les ébauches
de 11 stigmates et de 2 a 3 barres longitudinales. — Echelle: 250 microns.
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ryngienne, se raccourcissent progressivement. Dans ce mouve-
ment, le cordon viscéral, peu a peu repoussé, vient se placer
ventralement par rapport a la vésicule neurale et perpendiculaire-
ment au grand axe de I’¢bauche (fig. 20). L’amplification de la
vésicule, qui lui fait déborder le cordon, accentue encore l'image
de bascule.

L’isthme délimité par les cavités pharyngienne et cloacale et
les tubes péribranchiaux se resserre peu a peu autour du cordon
viscéral qui finit par s’étrangler, puis se rompt.

Un tel stade limite est présenté fig. 21. Deux coupes trans-
versales successives nous montrent le cordon viscéral coincé
entre les deux tubes péribranchiaux (dont la longueur a juste
I’6paisseur d’une coupe, soit 5 microns) et la vésicule avec les
produits de sa phagocytose. La vésicule atteint 30 microns de
diameétre, mais ses cellules n’ont guére plus de 3 microns d'épais-
seur. Le tube vibratile voit son diamétre extérieur passer de 25
microns a hauteur du tubercule a 20 microns a hauteur de la
vésicule, quoique son épithélium garde la hauteur constante de
7 -8 microns. La lumiére va en diminuant vers le fond et le tube

est donc tronconique.

La rupture du cordon viscéral est visible sur la fig. 20 «in
toto », tandis que la fig. 22 se rapporte a un individu un peu
plus 4gé et montre, en vue sagittale, le siphon cloacal et son
bouchon de tunicine, la cavité cloacale séparée de la cavité
pharyngienne sauf un pertuis étroit : I'isthme vient juste de se
rompre et le nerf viscéral se réduit a un court appendice de la
vésicule neurale. Aprés sa rupture, le cordon viscéral continue
donc de déprimer temporairement la volte des cavités devenues
communes du cloaque et du pharynx et, se résorbant, disparait
sans laisser de traces.

En conclusion : la dégénérescence du cyathozoide est amorcée
par la disparition progressive du cordon dorsal étranglé entre
les cavités cloacale, pharyngienne et péribranchiales. Avec la
disparition du cordon dorsal coincident la fusion des cavités
pharyngienne et cloacale et la résorption des tubes péribranchiaux.

L’¢bauche neurale reste constituée de I’ampoule et du canal
vibratile. Les cils de ce dernier continuent de battre énergique-
ment. Sa forme en tronc de cone évasé vers le tubercule ne s’est
pas altérée. Par opposition la paroi de la vésicule qui était amincie
au maximum du développement tend a s'épaissir. Ainsi s’ébauche



Deux coupes transversales voisines dans 1’¢bauche neurale d'un embryon au
moment de l'écrasement et de la rupture du «nerf» (cordon) viscéral (N.V.).
Les tubes péribranchiaux (T.P.) ont considérablement augmenté de taille,
mais sont trés courts et se jettent aussitdot dans la cavité pharyngienne (C.Ph.).
La fusion des cavités pharyngienne et cloacale est proche. La cavité de
I'ébauche neurale (C.E.N.) renferme de multiples cellules en pycnose.
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la transformation de la vésicule en une masse cellulaire compacte
a contours irréguliers.

Les deux cavités pharyngienne et cloacale sont confondues et
le resteront jusqu’a la disparition de ’embryon. La cavité com-
mune est limitée par un épithélium pavimenteux, soulevé par
places par les noyaux et se continuant brusquement avec 1’épi-
thélium cubique du siphon (voir fig. d’ensemble 18, 20, 22).

Fig. 22

Coupe sagittale d’un embryon dont le stolon s’enroule au niveau de 1’¢quateur.
Le siphon cloacal (S.C.) est bien formé, mais obturé par un bouchon de

tunicine. — Le cordon dorsal est rompu, mais il reste une trace de la paroi
qui séparait les cavités cloacale et pharyngienne. — Ph.: pharynx ; V.:
vitellus; II: deuxiéme blastozoide. — Echelle: 100 microns.

Vers le stolon, la cavité¢ pharyngienne, de section arrondie, co-
toyé le cardiopéricarde dont 1’accroissement de taille a été
constant (sa longueur dépassera 250 microns). Le cardiopéri-
carde est toujours disposé obliquement et se termine en regard
du sinus périphérique du cordon vasculaire qui continue d’unir
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I’embryon aux ascidiozoides. Dans ce stolon, la cavité pharyn-
gienne continue de jouer son role de cloison entre les deux sinus.

Le podle supérieur de I’embryon, la région circumcloacale, est
tapissée par une épaisse couche de tunicine (épaisseur > 100
microns). Celle-ci s’est étendue avec 1’¢épibolie de 1’ectoblaste et
finit par enrober 1’ensemble (fig. 23 - 24).

Fig. 23

Jeune colonie tétrazoide en formation. Les quatre blastozoides, rangés en
cercle, occupent le pdle opposé au siphon cloacal du cyathozoide. I, II et
IV sont représentés. — L’embryon montre le siphon cloacal surmontant une
cavité cloaco-pharyngienne, 1’¢bauche neurale privée de cordon dorsal et a
ampoule tassée. Le cardiopéricarde n’est pas figuré. Nombreuses cellules
hémocoeliennes autour du vitellus. — Les blastozoides ont acquis la forme
adulte, a la taille pres. Ils portent maintenant de 7 a 8 barres longitudinales.
Echelle : 250 microns.
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Les sinus, notamment ceux interposés entre le vitellus enve-
loppé par les mérocytes et l’ectoblaste, sont bourrés d’¢léments
sanguins. A c6té des hémoblastes reconnaissables a leur gros
noyau et des cellules lumineuses se trouvent maintenant d’autres
cellules, telles que les pseudo-hémoblastes, a noyau beaucoup
moins colorable et nucléolé et des cellules assez semblables, mais
plus richement pourvues de protoplasme, les photocytes ou fu-
tures cellules lumineuses. Nous n’y avons observé ni lympho-
cytes ni amoebocytes hyalins.

Fig. 24

Colonie tétrazoide avancée ; I’embryon a presque disparu dans le verticille
de ses blastozoides. — Echelle : 250 microns.

En conclusion : [‘ectoblaste a achevé l'enveloppement de la
gouttelette de vitellus. Le ceur trés actif a augmenté de taille
et les sinus sont bourrés de cellules hémocoeliennes.
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Pendant ce temps, la chaine des ascidiozoides a poursuivi son
enroulement. Il est presqu'achevé sur la fig. 20 et I’est compléte-
ment sur les suivantes (fig. 23 et 24). La dégénérescence du
cyathozoide de plus en plus enfoncé dans le verticille de ses
ascidiozoides, va en s'accentuant. Cette phase est retracée par
les figures d’ensemble (20, 22, 23, 24, 27, 28). Pour cette partie
de l’exposé, les jalons seront définis par la taille des ascidio-
zoides et la position de I’¢bauche neurale par rapport a ces
derniers.

La transformation de la vésicule neurale en un amas cellulaire
est liée a l'augmentation de [’¢paisseur des parois et a leur
mouvement de rapprochement qui se manifeste sur les flancs
comme aux pdles antérieur et postérieur. Ce dernier porte alors
un amas cellulaire plein, tandis qu’entre la vésicule neurale et
le canal cilié, s’est interposé un canal a parois cubiques non
ciliées, correspondant au rétrécissement de la cavité primitive.

obtenue par superposition de 4 coupes successives et montrant le début de
I’¢crasement de la vésicule neurale. Cellules en pycnose dans la cavité et la
paroi neurales, I'hémocoele. — La disposition de 1'ébauche est a comparer

avec le systéeme nerveux d’une Ascidie (fig. 1).

Sur piéces «in toto », le canal vibratile apparait plus long qu’en
vérité. La fig. 25, composition de quatre coupes successives,
montre le canal vibratile, prolongé par cette partie non ciliée
débouchant dans la vésicule devenue haute et étroite et a I’extré-
mité postérieure de laquelle est apparu un cordon plein, qui n’a
rien de commun notamment par sa position avec le cordon dorsal
viscéral.
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Le processus s’aggrave chez les jeunes colonies tétrazoides
a blastozoides plus avancés : le canal vibratile d’aspect classique
est prolongé par un cordon cellulaire qui remplace le canal non
cilié aprés la perte de la lumiére et qui se dilate en une vésicule
médiane discréte a paroi épaisse et bourrée de noyaux pycnoti-
ques (fig. 26a, b). Soit, par exemple, un canal cilié long de 60

Fig. 26

Coupes transversales de vésicules neurales en voie d’atrophie progressive.

Gonflement de I'épithélium (fig. 26 a - 26b), disparition de la cavité (fig.

26¢c - 26d), formation dun pseudo-cordon viscéral (fig. 26 ¢). Nombreuses
cellules en pycnose dans la cavité. «— Echelle : 10 microns.

microns, un isthme cellulaire plein (cavité virtuelle) de 25 microns,
une vésicule de 10 microns de diametre dont l'extrémité posté-
rieure est un cordon cellulaire plein, long de 15 & 20 microns.
Sur pieces « in toto », la vésicule peut se comparer en vue dorsale
a une lame de couteau, mince, mais a face latérale large, de
forme triangulaire. La volumineuse vésicule primitive a donc
dégénéré secondairement par rapprochement des faces latérales
et leur accolement suivant une direction centripéte. Cette soudure
entraine un étirement suivant 1’axe dorso-ventral avec cette con-
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séquence curieuse qu’il apparait une sorte de cordon cellulaire
mimant le nerf viscéral estompé depuis longtemps (fig. 26¢).
Le seul rappel de la vésicule neurale disparue se trouvera dans
les groupes de noyaux en pycnose. L’amas cellulaire qui s’est
substitué¢ a la vésicule se réorganise, se tasse en une masse a
contours variables, formée de cellules relativement grandes, a
protoplasme optiquement vide mais a noyaux chargés de gros
grains de chromatine (fig. 26d). Une image de ce genre a été
donnée sans commentaire par CH. Julin dans son mémoire (fig.
17, PI. 41). Cet amas peut, dans une certaine mesure, faire
penser a un ganglion. Il est néanmoins toujours dépourvu de
racines nerveuses et de substance fibrillaire et son mode de for-
mation n’a rien a voir avec celui d'un ganglion d’Ascidiacé.

Au moment ou le cloaque et I’¢bauche neurale de I’embryon
émergent a peine du verticille des blastozoides munis de 12 stig-
mates et de 8 barres et un peu plus dgés que sur la fig. 24, le
canal vibratile apparait inchangé, sinon plus trapu, mais l'autre
partie de 1’ébauche se réduit a un amas de cellules, a contours
plus ou moins réguliers, de 15 a 25 microns de diamétre (fig.
26d). Cet amas bascule sous le canal vibratile ; c’est la répétition
du mouvement observé sur le cordon dorsal.

En conclusion :le cyathozoide s engloutit progressivement dans
le cercle formé par ses blastozoides. La vésicule neurale a perdu
peu a peu sa cavité pour devenir un amas cellulaire s'arrondis-
sant secondairement en un pseudo-ganglion : les cils du canal
vibratile battent toujours. Le ceeur est actif.

Le cyathozoide se réduit rapidement (cfr fig. 56 de Kowa-
levsky), mais I’¢bauche nerveuse demeure inchangée méme
quand elle se trouve logée au niveau ou en-dessous du coude
inférieur des anses digestives des ascidiozoides (fig. 27 et 28).

Le cyathozoide conserve la méme structure de base. Son ecto-
blaste 1’a complétement enveloppé et un vaste sinus siége autour
du reliquat de vitellus. Ce sinus est garni d’hémoblastes, de
pseudo-hémoblastes et d’amoebocytes ; sur le vitellus, se repérent,
dispersés, les trés grands noyaux pourvus d’un nucléole et
d'abondants filaments chromatiques du syncytium des mérocytes ;
le protoplasme de ces cellules n'a pas de limites précises et parait
spumeux. Marquant le pdle supérieur, siége la cavité pharyn-
gienne treés réduite qui s’appuye contre le cardiopéricarde et a
laquelle s’abouche encore le tubercule vibratile. Le siphon cloacal
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de I’embryon a suivi le mouvement de descente. En s’enfoncant,
il a libéré la face postérieure des ascidiozoides primaires dont
I'ectoblaste tapisse une cavité centrale, le futur cloaque commun.

Fig. 27

Colonie tétrazoide presqu'achevée. L’embryon est logé sous les anses in-

testinales des blastozoides. Le vitellus est considérablement réduit et 1'ébauche

neurale est compacte ; elle comprend toujours le reste de I'ampoule neurale et

le canal cilié. Le cardiopéricarde, toujours fonctionnel, n’est pas représenté.
Echelle : 250 microns.

Le pédoncule vasculaire qui relie I'embryon aux blastozoides
s’allonge considérablement, au fur et a mesure que le cyathozoide
et le blastozoide IV s’¢cartent.

Au stade ultime (fig. 28), le cyathozoide est réduit a une
masse de 110-115 microns et son ébauche neurale est a hauteur
des processus endostylaires des ascidiozoides (dont le bourgeon-

Bibi. Lr
k.. GENI
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nement secondaire est amorcé (fig. 47, ch. IV, p. 123). Le canai
cilié s’est ramassé ; par perte du tubercule vibratile, son extrémité
antérieure est aveuglée ; l'autre extrémité est coiffée par un amas
de cellules qui se distinguent par leur plus petite taille des méro-
cytes qui ont envahi les restes du vitellus et en activent la lyse.

Fig. 28

Colonie tétrazoide pratiquement achevée. L’embryon est réduit a 1’¢tat de
nodule (diamétre : 120 microns) logé au niveau des endostyles des blasto-
zoides. Les connexions vasculaires sont rompues entre les différents individus.
L'embryon renferme l'excédent de vitellus avec les restes des divers organes,
cloaque, cardiopéricarde, ébauche neurale. — Echelle : 250 microns.
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A ce moment, 1’embryon a perdu ses connexions vasculaires
avec ses ascidiozoides dont les cceurs battent a leurs rythmes
propres. Celui du cyathozoide est encore actif, mais travaille
a vide.

Finalement, toute trace de l’embryon disparait.

En conclusion : le cyathozoide, de plus en plus réduit, s es-
tompe. Reliquat d'ébauche neurale, cardiopéricarde et siphon
cloacal se tassent et disparaissent sans laisser de traces, phago-
cytés probablement avec l'excédent de vitellus.

Résumé du § 3 : La dégénérescence du cyathozoide se traduit
par la résorption du vitellus, la disparition du cordon dorsal et
des tubes péribranchiaux, la fusion des cavités cloacale et pha-
ryngienne, l’atrophie de l'ampoule neurale. Le canal vibratile et
le cardiopéricarde disparaissent en dernier lieu.

Conclusions du chapitre I

Comme Kowalevsky le fit remarquer des 1875, le développe-
ment de I’cuf de Pyrosome se fait sur le mode méroblastique.
L'observation de ce développement ameéne les conclusions sui-
vantes :

Io le développement est ralenti et 1’épibolie de la gouttelette de
vitellus ne s'achéve qu'a une époque tardive ;

2° la plupart des tissus de l’'oozoide conservent leur nature em-
bryonnaire ;

3° l'oozoide n’acquiert qu’un nombre limité d’organes dont plu-
sieurs ne dépassent pas le stade d’¢bauche ;

4° toute l’existence de 1’0oozoide se déroule dans 1’ovaire, puis
dans la cavité cloacale de l'individu géniteur. Il n’existe au-
cune période de vie libre.

Les organes et ébauches d’organes repérables sur le cyatho-
zoide sont : le siphon cloacal, les tubes péribranchiaux, 1’¢bauche
neurale, le cardiopéricarde et la cavité pharyngienne. En péri-
phérie de l'embryon se disposent le mésoblaste, les cellules du
testa (cellules lumineuses) et, sur le vitellus, le syncytium méro-
cytaire. La place ou devrait se perforer le siphon buccal est aisé-
ment repérée sur les individus d'age moyen.

Tout ce qui répond a la queue du tétard de I’Ascidie fait par
conséquent défaut : systétme nerveux, chorde, éléments muscu-
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laires, endoblaste caudal, c’est-a-dire, comme 1'a ingénieusement
interprété Julin, tous les organes qui apparaissent le long des
levres du blastopore (organes parablastoporaux). Celui-ci, ob-
turé par 1'énorme goutte de vitellus, ne se ferme pas chez le
Pyrosome ; le matériel présomptif de la queue n'est pas mis en
place et reste dispersé (si tant est qu'il existe) le long des lévres
latérales et ventrale (ici antérieure du blastopore), précisément
dans les régions ou apparait l’abondant mésenchyme embryon-
naire. Cette disposition expliquerait par exemple la formation des
cavités péricardiques primitives dans la région antérieure du dis-
que, alors que chez I’Ascidie elles se créent ventralement, a la
naissance de la queue.

La comparaison des dispositions des plasmes dans les ccufs
fécondés de I’Ascidie et du Pyrosome montre qu’on peut enlever
a D’euf d’Ascidie le croissant chordoblastique, les cornes du
croissant neural, la portion du croissant mésoblastique répondant
aux myoblastes de la queue et du tronc (excepté peut-&tre la
petite région péricardique) et ’endoblaste caudal, c’est-a-dire les
tissus qui sont histolysés et utilisés comme pseudo-vitellus lors
de la métamorphose du tétard. 11 faut y ajouter 1’anse intestinale
de 1’adulte. A noter que manque le plasme le plus aisément
reconnaissable dans I’ceuf d’Ascidie gridce a son pigment jaune,
sa richesse en mitochondries ou ses propriétés oxydatives.

Considérons les divers organes et ébauches d’organes de
I’embryon :

a) L ectoblaste est constitué de cellules cubiques au pole em-
bryonnaire, plus plates dans les autres régions. Il est recouvert
d’une couche de tunicine envahie par des cellules tunicales et
particuliérement épaisse dans la région cloacale, relativement
mieux développée.

b) Les tubes péribranchiaux se forment a partir d’invaginations
de lectoblaste apparaissant dans la région antérieure de 1’em-
bryon et progressant vers l’arriére. Leur cavité reste tubulaire
et ne présente jamais l’extension propre aux Ascidies. Par rapport
aux Tuniciers fixés, leur croissance est ventro-dorsale et non
dorsolatérale. Leur disposition finale, aprés création du siphon
cloacal, n’est cependant pas fondamentalement différente de celle
des cavités péribranchiales visible chez YAmaroucium par exem-
ple (voir fig. 19). Secondairement, ces tubes s’ouvrent dans la
cavité pharyngienne, créant 1’¢quivalent des prostigmates des
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Ascidies et des trémas des Salpes. Ces ouvertures sont diffé-
rentes par contre des orifices percés entre les deux tubes bran-
chiaux et le pharynx chez les Appendiculaires ; selon Delsman
(1912), ces tubes sont en effet d’origine endoblastique, contrai-
rement & l’opinion de Julin. Chez le Pyrosome, les portions
postérieures des tubes péribranchiaux fusionnent progressivement
en une cavité cloacale qui finit par se confondre avec la cavité
pharyngienne, disposition propre au cyathozoide.

¢) La cavité pharyngienne, largement ouverte au début sur le
vitellus, se ferme peu a peu a partir des bords. Elle n’est jamais
fonctionnelle et son rdle consiste a séparer les sinus sanguins
superficiel et profond ; la seule esquisse de différenciation se
limite aux plis endostylaires affectant la paroi dorsale antérieure.
En arriére de cette région, la paroi endoblastique reste voisine
de l’ectoblaste ; cette plage rectangulaire est limitée par le cardio-
péricarde et les tubes péribranchiaux (ou ce qu’il en reste), le
tubercule vibratile et 1’endostyle. Dans cette plage aurait di se
percer le siphon buccal.

d) Le cardiopéricarde est le seul organe complétement déve-
loppé du cyathozoide ; sa structure est celle d’un cardiopéri-
carde d’Urochordé : deux tubes emboités, soudés sur une ligne
méridienne, profonde, le raphé, appliqué contre I’endoderme. Le
tube interne ou cceur proprement dit a une paroi contractile a
musculature striée, a renversement périodique du péristaltisme ;
il est ouvert aux deux bouts dans les sinus. Il n’y a pas d’endo-
thélium. Le péricarde est une poche a paroi mince, apparemment
sans autre fonction définie que d’envelopper le coeur, La valeur
de cette cavité est, nous l’avons rappelé, trés discutée. Le Pyro-
some ne constitue assurément pas un matériel propice au reégle-
ment du débat. Faute de pouvoir tracer la limite entre le méso-
et I'endoblaste, force nous est de décider par analogie et d’attri-
buer la qualit¢é de coelome a la cavité. La position méme du
cardiopéricarde est particuliere chez le cyathozoide ; il sie¢ge en
effet a hauteur du siphon buccal alors que chez tous les Uro-
chordés il est post-endostylaire, logé dans l'abdomen, voire au
fond du postabdomen. Cette position est la conséquence de la
croissance antéro-postérieure du coecum droit, avec ce résultat
que le ceceur se différencie en dehors de la région blastogénétique
qui passera entiérement dans les ascidiozoides primaires (voir
plus loin). De la sorte, le ceeur restera en mesure d'assurer son
activit¢ hémodynamique.
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e) L'ébauche neurale du cyathozoide se forme entiérement aux
dépens de 1’ectoblaste. Une plaque du feuillet superficiel s'épais-
sit, se creuse d’une gouttiére qui, par suture progressive des lé-
vres, se transforme en un cordon a lumiére virtuelle, puis en un
tube a lumiére réelle. L’¢bauche est recouverte par l'ectoblaste
banal entrainé par le mouvement d’enroulement ; elle communique
d’abord avec l’extérieur par un neuropore qui se rétrécit peu a
peu, puis avec le pharynx par un tubercule vibratile aprés avoir
forcé la paroi endoblastique. L'orifice ainsi créé est indépendant
du neuropore. Les particularités du développement du cyatho-
zoide permettent de trancher cette question encore pendante
chez les Ascidiacés.

L’ébauche neurale se partage entre trois régions a développe-
ment et signification différents, a) La région proche du pharynx,
a lumiére primitive, se transforme en un canal vibratile a parois
puissamment ciliées (cils a battements centripétes) ; ce canal
d’une part s’ouvre dans la cavité pharyngienne au niveau du
tubercule vibratile, lui-méme couvert de cils battant dans la cavité,
et d’autre part conduit a b) la région moyenne de I’ébauche,
a lumiére secondaire, dont la cavité s’accroit progressivement en
une ampoule neurale a paroi mince, le ganglion présumé. A
l’opposé du canal, la paroi de I’'ampoule se continue dans un
cordon toujours dépourvu d’une cavité et qui se glisse entre la
cavité cloacale et I’endoblaste ; ce cordon a la valeur d’un cordon
dorsal ou viscéral, aneural, d’une Ascidie métamorphosée.

Nous avons déja fait allusion a la valeur de ces trois régions
de I’ébauche neurale. a) Le canal ouvert dans le pharynx est
I’homologue du canal vibratile du complexe neural de 1'Ascidie,
b) Quant a la région moyenne, dénommée ganglion par divers
auteurs (Kowalevsky, Salensky), sa position entre le canal
vibratile et le cordon dorsal nous conduit a I’homologuer a la
vésicule neurale dont la cavité se retrouve, plus ou moins dis-
simulée, en derniére analyse, dans la glande neurale de 1’Ascidie
adulte. Dans cette cavité auraient di se former les deux organes
des sens larvaires, 1’ocelle et 1'otocyste (‘). Rien de tel n’existe,
méme a 1’é¢tat de signe discret et la vésicule reste un organe dont
la paroi épithéliale a a tout instant une épaisseur uniforme et
s’amincit en fonction de 1’amplification de la cavité, ¢c) L’ampoule

(I) La formation des organes des sens chez le tétard d'Ascidie est con-
ditionnée par un facteur présent dans les macromeres et passant dans la
région caudale absente chez le Pyrosome (TUNG, M INGANTI).
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n’émet aucun filet nerveux et ne porte que le cordon dorsal.
Ce cordon dorsal est constitué de cellules fusiformes, indiffé-
renciées, disposées sur deux ou trois rangs. Il n’y a aucun indice
signalant la présence de zones spécialisées en ganglion et plaque
neurale, comme le prétend Salensky, a propos des filets pairs.
Outre le cordon impair, Kowalevsky a figuré deux filets laté-
raux. Salensky n’observe que les filets latéraux, bien que la
fig. 35 de son mémoire de 1892 nous paraisse infirmer sa thése
qu’accepte néanmoins Neumann. L’explication de la description
de Salensky réside probablement dans le désir de trouver dans
le développement de 1’¢bauche du cyathozoide un parallele au
développement de 1’¢bauche neurale des blastozoides dont la
vésicule primitive se continue — (ch. III) — dans un anneau péri-
pharyngien. Julin n’en observe qu’un, qu’il suppose tordu, et
I’assimile au cordon gauche de Salensky. L’idée d’une torsion
du «nerf» procéde d'une préoccupation analogue a celle de
Salensky. Julin semble avoir voulu retrouver chez le cyatho-
zoide la trace de la torsion caractéristique de la queue du tétard
de certains Ascidiacés. En fait, les éléments latéraux sont inexis-
tants et il n’existe que le cordon médian, non tordu. Les nerfs
latéraux ne pourraient qu’émerger du ganglion qui devrait, si
l'organogéneése ne s’arrétait précocement, proliférer de la paroi
dorsale de la vésicule, en écrasant celle-ci, suivant les normes
classiques de la formation du ganglion chez les Tuniciers, tandis
que le reste du tube neural et la vésicule se retrouveraient dans
le canal vibratile et la glande neurale. Or 1’ovoviviparité du cya-
thozoide et 1’absence de toute vie libre s’accompagnent d’une
disparition de tous les organes qui impliqueraient la présence
d’un ganglion nerveux, tels que musculature locomotrice ou or-
ganes des sens. Cela permet de comprendre la persistance d’une
ampoule neurale volumineuse dont la disparition secondaire,
suivant celle du cordon dorsal, est a relier aux processus d’atro-
phie de l’embryon.

L'ampoule neurale montre précocement une propriété curieuse,
repérable aussi sous forme d’exemples isolés dans les deux autres
portions de 1’ébauche : la phagocytose d’¢léments sanguins. Cette
propriété se manifeste dés avant le percement du tubercule vibra-
tile. Si nous nous tournons vers les Ascidies, des images com-
parables se retrouvent au niveau des glandes neurales, notam-
ment chez Ciona intestinalis ou Piris a observé le passage de
phagocytes sanguins dans la glande, ces globules ayant été mar-
qués au préalable par injection intrahémocoelienne d’encre de
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chine. Chez le cyathozoide, des images de phagocytose intra-
vacuolaire sont visibles ; il y a ensuite rejet des cellules dans la
lumiére, ou s’observent des noyaux en pycnose. Il ne peut étre
exclu que des cellules de la paroi soient également phagocytées,
comme chez la plupart des Ascidies (P Eris), bien que nous n’en
ayons pas la preuve. Sauf dans les phases initiales de 1’embryo-
génése, il ny a pas d’images de mitose dans la paroi neurale :
c'est un fait général chez les Ascidies.

L’ampoule neurale du cyathozoide est 1’équivalent d’une glande
neurale d’Ascidiacé. Les deux organes ont non seulement une
origine embryonnaire identique, mais encore des propriétés phy-
siologiques comparables.

L’ampoule neurale garde néanmoins un aspect inachevé, avec
son ample cavité, qui est habituellement masquée chez les Ascidies
par invasion de cellules desquamées de la paroi, mais que nous
avons pu mettre en ¢évidence au moyen d’encre de chine chez
les Polyclinidae (Godeaux, 1956 b) :les Ascidies ayant été pla-
cées au contact d’une suspension de mélanine, celle-ci parvint a
la glande grace a la disposition anatomique du complexe neural
et se retrouve bientdt sous forme de poussiéres ou de conglo-
mérats intra-vacuolaires dans toute la masse de 1’organe.

Le tassement secondaire de la vésicule en un nodule cellulaire
plein survenant apres la disparition du cordon dorsal, est une
étape propre au cyathozoide et annonce la disparition de I’organe.

Quelle est la signification du cyathozoide dans un cycle bio-
logique de Tunicier? «A priori», elle correspond a celle d’un
individu arrété au stade neurula jeune, antérieur méme a la for-
mation de la queue. Cependant les rares organes qui s'ébauchent
plus ou moins complétement sont des organes d Ascidie méta-
morphosée, stade atteint d’emblée par l’embryon. Si l'on a pu
rapporter au bourgeonnement hatif le ralentissement et 1'arrét
précoce du développement et le maintien d'un aspect embryon-
naire, on doit également remarquer que l’ovoviviparité du Pyro-
some crée pour son embryon une situation équivalente a une
fixation, état secondaire que 1'Ascidie n’atteint qu'aprés une
métamorphose régressive spectaculaire entrainant la disparition
d’organes énumérés plus haut et qui manquent d'emblée a 1°00-
zoide de Pyrosome, dont le stade larvaire libre est enti¢rement
escamoté et n'a laissé aucune trace. L’ontogénese est condensée.

Chez le cyathozoide au maximum de son développement, le
facies de I’Ascidie métamorphosée se retrouve aisément.
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L’espace interosculaire repéré grdce au siphon cloacal et a la
plage buccale est réduit comme chez 1’Ascidie.

L’ébauche ncurale est constituée d’un tubercule vibratile, d’un
canal vibratile, d’'une glande neurale et d’un cordon dorsal neural,
comme chez tout Ascidiacé adulte, quoique le ganglion, d’ailleurs
superflu pour un étre immobile, fasse défaut. Les organes senso-
riels n’apparaissent pas parce que le systéme nerveux atteint
d’emblée une étape de développement postérieur a leur dégéné-
rescence chez 1’Ascidie. Le cardiopéricarde est aussi typique que
celui de I’animal adulte. Les tubes péribranchiaux courent de part
et d’autre du pharynx dont la paroi est percée d’une paire de
protostigmates, orifices simples. Le systéme digestif est peu
développé, tout en comportant une ébauche d’endostyle ; il ne
joue aucun rdle dans la nutrition qui est assurée par le systéme
hémocoelien aux dépens du vitellus.

P. vitjasi vient a ’appui de notre interprétation de la signifi-
cation du cyathozoide de P. atlanticum. Si ses blastozoides se
rapprochent de ceux des Pyrosoma fixata, le cyathozoide acquiert
une structure d’Ascidie plus caractérisée que celui de I’espéce
que nous ¢étudions (Ivanova-Kazas, 1956). Ses deux siphons
se forment, s’ouvrent quoique non fonctionnels ; entre-eux se
loge le complexe neural sur lequel Ivanova-Kazas donne mal-
heureusement peu de détails, mais qui semble complet avec gan-
glion, glande neurale et canal cilié. La branchie porte de 10 a 13
paires de stigmates non ciliés et 4 a 5 paires de vaisseaux (bar-
res) longitudinaux paralléles a 1’endostyle qui occupe sa place
classique mais ne montre aucun signe de différenciation histo-
logique. Sous la corbeille branchiale si¢ge une anse digestive
compléte, pourvue méme d'une glande pylorique. Le cceur, logé a
droite, est pourvu de fibres musculaires striées et est fonctionnel.

C’est en accentuant ces images de réduction que l'on peut
passer théoriquement du cyathozoide de P. vitjasi a celui de
P. atlanticum.

L'évolution de l’0oozoide du Pyrosome peut se concevoir de la
fagon suivante : primitivement de I’ceuf sortait une larve nageuse
qui en se fixant acquérait la forme ascidienne classique. Cette
Ascidie bourgeonnait ensuite un complexe colonial, en perdant
peut-&tre la possibilité de se reproduire par voie sexuée, faculté
réservée aux blastozoides (cf. Distaplia). Cette colonie était
pélagique ou le devint secondairement. Les larves émises par le
cormus, non adaptées a une vie pélagique prolongée, n’auraient
pu trouver a se fixer. La persistance d’un stade nageur libre se
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présente comme un facteur défavorable. Au contraire, la ten-
dance a l'extension de la durée de I'incubation allant jusqu’a
l’ovoviviparisme avec disparition du stade larvaire, permettant la
blastogénese précoce d’individus pélagiques, était avantageuse.

Les Tuniciers a divers niveaux de leur histoire présentent des exemples
semblables a l'une ou l'autre étape de cette évolution hypothétique. Les cas
d'ovoviviparité sont fréquents tant chez les Ascidies simples que les Ascidies
coloniales : il y a toujours accumulation de vitellus ; la généralité permet
d'y voir une conséquence de l'incubation, plus qu'une préadaptation écologi-
que fortuite. La larve s’¢chappe en nageant de la cavité incubatrice. Dans le
cas des Didemnidae, elle a méme élaboré un ou plusieurs blastozoides que
I'on ne distingue de l'oozoide que par l'absence des organes sensoriels dans
I'ampoule neurale. Chez les Polycitoridae, la blastogénése se manifeste chez
la larve éclose. Le stade larvaire peut également étre assez discret et ne sc
révéler qu'apreés une étude soigneuse des embryons.

Les larves anoures de certaines Molgules, étudiées par DE Lacazi
Dutniers (1874) et Damas (1902) sont des exemples de condensation
embryogénétique aboutissant a la libération d’Ascidies métamorphosées.
Anurella roscovita (Molgula occulta, Lacaze-DutHiers) ¢émet de petites
Ascidies se déplagant par glissement. Les traces d'un systéme nerveux caudal,
de la chorde, des ¢éléments musculaires ont cependant ¢été retrouvées par
D amas (1902) chez Molgula (Anurella Bleizi) ; mais cette queue ne se
développe pas et se résorbe bientdt («Réserve Kugeln» de KUPFFER) ;
dans le céphalentéron, le syst¢éme nerveux larvaire n'atteint pas un degré
de différenciation avancé, entrant en régression dés que la vésicule neurale
dépourvue dorganes des sens est ébauchée ; il n'y a pas de ganglion viscéral
et le tube médullaire se transforme en cordon dans la région cloacale, tandis
que le canal de la glande neurale s'est ouvert au niveau du tubercule vibratile
et que les deux siphons et la tunique ont fait leur apparition.

La structure du cyathozoide est la résultante de deux actions :
a) une condensation du développement escamotant la période
larvaire de l'Ascidie ;

b) un ralentissement puis un arrét précoce de la phase de diffé-
renciation des organes.

Résumé du chapitre 11

On distingue deux grandes périodes dans la vie du cyathozoide.
Io 'organogénese et la différenciation plus ou moins poussée de

quelques organes ;
2° la dégénérescence progressive de l'individu.

Premiere période.

a) I’6bauche neurale résulte de I’'invagination en gouttiére
d’une plaque ectoblastique. Son mode de formation, typique des
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chordés, justifie l'orientation de I'embryon. L'ébauche se répartit
entre a) un canal cilié débouchant dans le pharynx par l'organe
vibratile, b) une vésicule ample et a parois minces et ¢) un cordon
aneural, homologues respectivement au canal vibratile, a la glande
neurale et au cordon dorsal des Ascidiacés. Le canal vibratile
est la seule région de I’¢bauche neurale a atteindre a une struc-
ture différenciée ;

b) les tubes péribranchiaux confluent en une cavité cloacale,
pourvue d’un siphon cloacal d’origine ectoblastique et obturé par
un bouchon de tunicine. Ces tubes s’ouvrent dans le pharynx par
une paire de protostigmates ;

¢) le pharynx porte les protostigmates et 1’organe vibratile.
Ses parois sont indifférenciées et le repli endostylaire n’est qu’une
esquisse d'organe. Il n’y a pas trace, chez 1’oozoide de P. atlan-
ticum, de siphon buccal et des replis péricoronaux ;

d) le cardiopéricarde, déplacé sur le flanc droit, est le seul
organe completement différencié du cyathozoide ; il a la structure
du ceeur des Tuniciers et en présente le renversement périodique
des contractions. Il lui incombe d’assurer la circulation sanguine
— et partant la nutrition — dans le complexe oozoide-blasto-
zoides ;

e) il n’apparait ni musculature, ni anse digestive, ni tissu
germinal.

La structure du cyathozoide se caractérise par la persistance
du caractére embryonnaire de la plupart des organes. Simplifiée a
l’extréme, elle se limite a la ségrégation des matériaux inter-
venant dans la constitution du stolon (ch. IIT). Elle est la résul-
tante d’une accélération du développement avec escamotage du
stade larvaire et d’un ralentissement puis d'un arrét précoce de
l'organogénese.

Seconde période.

La dégénérescence du cyathozoide est jalonnée par les dispa-
ritions successives des diverses structures énumérées ci-dessus.
Elle est annoncée par l'absorption des tubes péribranchiaux par
la cavité cloacale qui fusionne avec la cavité pharyngienne. Le
cordon dorsal, écrasé, disparait. La vésicule neurale se flétrit et
ses parois se ramassent en un nodule. Le vitellus progressivement
enveloppé par I’hémocoele de l’embryon est assimilé peu a peu.
Le cardiopéricarde et le canal vibratile, seuls organes vrais, per-
sistent jusqu'a la fin et sont résorbés avec l’excédent de vitellus.



Chapitre III

LES ASCIDIOZOIDES PRIMAIRES

Aper¢u bibliographique.

La structure du stolon primaire a été analysée par Kowalevsky
dés 1875 et ses successeurs se sont en général ralliés a ses vues.
Les seules discussions qui ont surgi ont porté sur le mode de
formation du cardiopéricarde des ascidiozoides primaires et sur
l'origine et le développement de 1’ébauche neurale.

Au moment ou la paroi dorsale antérieure de la cavité pharyn-
gienne se plisse en endostyle (Kowalevsky), l'embryon s’étire
et prend un aspect ovalaire ; 'accroissement de taille se fait prin-
cipalement au profit de la région endostylaire qui passe tout
entiére dans le stolon et se répartit ensuite entre les quatre
ascidiozoides primaires. Dans le doigt de gant qui se souléve
peu a peu du vitellus, se trouve le coecum pharyngien flanqué
des prolongements des tubes péribranchiaux et péricardique qui,
aprés s’étre avancés vers le bord postérieur du disque embryon-
naire, s’allongent également dans l'autre direction. Des cellules
hémocoeliennes se répartissent dans les lacunes siégeant entre
ecto- et endoblaste.

Dans un second mémoire sur le Pyrosome, Salensky (1892)
a décrit en détail la formation et la croissance des ascidiozoides.
Pour cet auteur, le stolon n’est formé que des prolongements
ecto- et endoblastiques du cyathozoide, de ses tubes péribran-
chiaux et ses cellules hémocoeliennes. Le stolon se coupe en
quatre ascidiozoides, ayant en commun l'ectoblaste, la cavité
pharyngienne, les sinus sanguins. Un quatriéme pli ectoblastique
passant entre le cardiopéricarde du cyathozoide et l'endostyle
sépare ’embryon du blastozoide proximal ; il se forme a ce niveau
un cordon vasculaire, ou la cavité pharyngienne sépare le sinus
superficiel du sinus profond, comme Kowalevsky l'a esquissé
sur la fig. 53.

Salensky, Neumann, Julin, Berrill ont observé que les tubes
péribranchiaux se dilatent en chambres a parois amincies, s’ap-
pliquant contre les flancs de la cavité pharyngienne avant de se
plisser en ébauches des stigmates. Selon Julin (1904a), l’en-
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semble des stigmates provient de la subdivision d'un proto-
stigmate. Les chambres péribranchiales se rejoignent sur la ligne
médiane, coté vitellus (la future face postérieure du zoide) ety
crée la cavité cloacale qui “ouvrira ultérieurement dans le cloa-
que commun de la colonie, au travers du siphon cloacal. Le reste
de la cavité pharyngienne donnera du co6té superficiel (c6té ven-
tral de 1’ascidiozoide constitué) le sillon endostylaire et du co6té
profond, a partir d’une invagination double, I’anse digestive inter-
posée entre pharynx et cloaque. Du c6té proximal de 1’endostyle
se perfore le siphon buccal, néoformé.

En ce qui concerne le péricarde, Salensky n’a pas ob-
servé lintervention du tube péricardique dans le stolon et
admet que le péricarde se creuse secondairement dans un
amas de cellules mésenchymateuses hémocoeliennes qui for-
ment d’autre part 1¢léoblaste, ce qui correspond a une
époque trés postérieure a la stabilisation du stolon ; 1’¢bau-
che péricardique serait double, le tissu symétrique du péri-
carde définitif devenant tissu germinal (« Keimstock »). Julin
(1912), sans s'y attarder, tient pour trés probable la formation
de l'organe cardiopéricardique des ascidiozoides primaires aux
dépens d’un trongon du tube cardiopéricardique droit du cyatho-
zoide. Neumann, reprenant la question, est arrivé a une conclu-
sion identique et a de plus interprété les images publiées par
Salensky qui aurait pris les parois distales des cavités péri-
branchiales pour des ébauches péricardiques. Berrill (1950a)
n’a pu identifier avec certitude de cordon péricardique dans le
stolon, mais se rallie a 1’opinion de ses prédécesseurs. Un léger
doute néanmoins subsiste puisque en vérit€ Neumann semble
avoir suivi I’¢bauche péricardique pendant toute son existence.
Nous aurons donc a revenir sur cette question. Cependant, chez
P. ellipticum, Ivanova-Kazas a observé un stolon primaire (*)
enfermant les prolongements des tubes péribranchiaux et du
cardiopéricarde.

C’est a propos du systéme nerveux que les opinions les plus
contradictoires ont été avancées, au point que l’on peut dire que
chaque chercheur s’est trouvé en désaccord avec ses prédéces-
seurs. Nous exposerons les diverses conceptions successivement.

Les renseignements fournis par Huxley et Vogt ne concer-
nent que des individus bien formés et sont muets sur l'origine

(1) Ce stolon primaire s'enroule autour du vitellus en sens contraire du
stolon de P. atlanticum (Ivanova-Kazas, 1956, fig. 3 B, p. 1195).
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des ébauches (*). Kowalevsky a tout d’abord observé (p. 618)
I’hiatus existant entre 1’¢bauche neurale de l’'embryon et celle
des ascidiozoides ; les deux ébauches naissent indépendamment.
Deux coupes se rapportant a des stolons en voie d’allongement
et strobilisés montrent le coecum pharyngien et son endostyle
dans les plis desquels se logent sur les cotés les tubes péribran-
chiaux et péricardique et au milieu, prés de ’ectoblaste, la section
d’un tube : 1’¢bauche neurale des ascidiozoides primaires. Il ne
se prononce pas sur son origine. Plus tard, 1’¢bauche neurale de
chaque ascidiozoide devient pyramidale et Kowalevsky la re-
présente s’ouvrant dans la cavité pharyngienne ; en fait l'utili-
sation de piéces «in toto » I’a conduit a une interprétation in-
exacte de l'image, comme nous le verrons.

Pour Salensky (1892), les systéemes nerveux des blastozoides
naissent indépendamment les uns des autres, sous forme d’une
invagination de l'ectoblaste, juste en arriére de |’étranglement
qui sépare deux blastozoides voisins et a une époque du déve-
loppement marquée par une strobilisation et une incurvation déja
nettes du stolon (stade H de Salensky).

L'invagination de l’ectoblaste présenterait une fente étroite que
Salensky considére comme 1’homologue du neuropore. L’ébauche
nerveuse, devenue indépendante, se transforme en une vésicule
de section triangulaire, a parois épithéliales et dont la pointe est
dirigée vers le bout distal du stolon : elle pousse un prolonge-
ment ventral qui s'ouvre temporairement dans le pharynx (canal
vibratile) et deux prolongements creux, antérieurs et latéraux,
qui enveloppent le tube endoblastique avant de se souder l'un a
l'autre (futurs nerfs latéraux, selon cet auteur). Secondairement,
la paroi dorsale de I’ampoule neurale prolifére et comble enticre-
ment la cavité, y compris celle du canal vibratile. Cet organe
primitif est ensuite remplacé par un canal vibratile définitif, dé-
rivé cette fois de l’endoderme. Tandis que le ganglion accroit
considérablement son volume, la substance fibrillaire fait son
apparition, bientdt suivie par les nerfs. L’organe vibratile définitif
se développe et la glande neurale se précise en-dessous du
ganglion.

JULIN (1912) ne fait qu’une bréve allusion au systéme nerveux
des ascidiozoides qu’il pense étre d’origine ectodermique (p. 831 -
832).

(1) T en est de méme pour P. vitjasi dont ne sont connus que des

embryons avancés a stolon strobilisé (Ivanova-Kazas).
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Peu aprés, Neumann (1913), étudiant le matériel de la « Tief-
See-Expedition », reprend la question et se rallie, mais avec
réticence, a 1’opinion de Salensky concernant le mode et [’époque
de formation des ébauches neurales des blastozoides. Il rappelle
du reste l’'observation de Kowalevsky de la présence des ébau-
ches neurales des ascidiozoides chez des embryons plus jeunes
que le stade F de Salensky et dont le stolon n’est pas encore
strobilisé. Neumann admet que les ébauches confluent secon-
dairement et n’étaient les conclusions de Salensky, il opinerait
pour une origine mésoblastique. Il n’apporte cependant aucun
élément nouveau et dans sa revue de 1935 (Hdb. de Kikenthal
et Krumbach), se borne a rappeler les conceptions de Salensky
qu'il estime appuyées par Julin (1912) et lui-méme (1913).
Dawydoff, dans son trait¢é d’embryologie (1925), se rallie a la
maniére de voir de Salensky. Par contre, Berrill (1950) consi-
deére que I’¢bauche neurale se délamine de l’ectoderme médio-
dorsal et progressivement de la base vers le sommet du stolon.

En conclusion : d apres la littérature, [ébauche neurale du
cyathozoide ne donne pas naissance aux ébauches correspondan-
tes des ascidiozoides ; celles-ci pourraient dériver de l'ectoblaste
par un processus encore obscur, soit séparément, soit aux dépens
d'un blasteme commun.

La phrase de Neumann, reprenant l'opinion de Salensky,
« dass die Frage nach der Entstehung des Nervensystems in
den Primérascidiozooiden zu schwierigsten in der vergleichen-
den Embryologie gezdhlt werden muss» (1913, p. 353), reste
toujours valable.

Observations personnelles

Nos observations ont porté sur plusieurs séries d’embryons
allant du stade de disque embryonnaire aplati sur la gouttelette
du vitellus jusqu’au stade de colonie tétrazoide a cyathozoide
complétement atrophié.

§ 1. - Formation et mise en place du stolon.

L’individu choisi comme base de départ est un embryon long
de 420 microns environ et toujours aplati sur le vitellus (fig. 10).
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Cependant la cavité pharyngienne est déja séparée de ce vitellus par un
épithélium trés mince au centre du disque embryonnaire mais tres épaissi
dans la région antérieure, stolonifére. La paroi dorsale de la cavité pharyn-
gienne porte les plis de 1'ébauche endostylaire. Sur les cotés de la cavité
pharyngienne se logent le cardiopéricarde et les tubes péribranchiaux. L’ecto-
blaste recouvre l’ensemble, mais n’esquisse aucune tendance a l'enveloppe-
ment. A peine se souleve-t-il. Il n’y a donc pas encore de stolon, au sens
strict, mais en fait tous les ¢léments qui interviendront dans sa constitution
sont déja en place.

Vue d’ensemble de l'embryon et la série des coupes transversales d'arricre
vers lavant. Les coupes montrent, dans la région du cyathozoide, les images
habituelles :

a) les tubes péribranchiaux, allant dun bout a l'autre du germe ; leurs
orifices, au dela du neuropore, sont encore distincts. Leur lumiére est réelle
et de section assez constante ;

b) le péricarde a atteint le niveau de la lévre antérieure du neuropore
et tend a s’insinuer entre le tube péribranchial et le pharynx (fig. Ila) dont
la paroi ventrale est incompléte a ce niveau. Plus en avant, le péricarde
se continue dans un tube assez étroit, placé latéralement et extérieurement
au tube péribranchial. Ce tube péricardique permet de repérer le coté droit
de l’embryon ;

c) entre le futur cardiopéricarde et le repli endostylaire, ecto- et endoblastes,
¢épithéliums minces, sont étroitement accolés sur une longueur de 50 microns ;
cette aire indique la place du siphon buccal. Son bord antérieur, voisin de
I'endostyle, marque la limite de l'embryon et de son stolon (fig. 11b).

Dans la région stolonifére, si I’ectoblaste offre peu de change-
ments, par contre l'endoblaste forme une paroi continue qui
s’épaissit, devient columnaire et se plisse (plissements et la dis-
position relative des différents coeca, fig. Ile). Dans I’espace
triangulaire délimité par 1’ectoblaste et le pli médian de I’en-
dostyle, se loge un cordon de 170 microns de longueur, a limites
assez nettes, large de plusieurs cellules, sur double rang. Ce
cordon s’amenuise et se désorganise dans la région tout a fait
antérieure ou, abandonnant son caractére épithélial, il dépasse
les divers coeca avant de se fondre dans le mésoblaste, souli-
gnant le périmétre embryonnaire (fig. 11d). A ce niveau, uni-
quement, se dessine une tendance discréte au soulévement et a
l'individualisation du stolon ; partout ailleurs, I’embryon est étalé
sur le vitellus.

Le cordon médian est, nous le verrons plus loin, 1’ébauche
commune des complexes neuraux des quatre ascidiozoides pri-
maires. Cette ébauche est de plus d’origine mésoblastique, déri-
vant de cellules qui se groupent et s’ordonnent au fur et & mesure
de la formation du stolon. Le processus endostylaire s'avance en
enfongant et repoussant I’arc mésoblastique. Au stade considéré,
le cordon neural est déja constitué de deux assises cellulaires,
entre lesquelles régne une cavité virtuelle dont il sera question ;



C GENT

ANNALES LXXXVIII (1957- 8) 73

I’assise inférieure est formée de cellules un peu plus plates que
celles de I’assise supérieure.

En conclusion : alors que l'embryon est toujours étalé sur le
vitellus, les éléments constitutifs du stolon se mettent en place
au bord antérieur du disque. Ce sont : un coecum endoblastique
a paroi dorsale plissée a la fagon d'un endostyle rudimentaire,
les prolongements des tubes péribranchiaux (ectoblastiques) et
péricardique (coelomique), les cellules du mésenchyme. Dans les
replis de l'endostyle, sous [ ectoblaste, siége un cordon cellulaire
longitudinal d'origine mésoblastique.

Avant de passer a 1’¢tude des embryons plus agés, recherchons
les premieres traces du cordon chez les individus plus jeunes.

Comme nous l’avions déja signalé au chapitre précédent, les
premiers signes de la blastogénése se manifestent a une époque
reculée et plus tot que nos prédécesseurs ne le supposaient.

La fig. 6 décrite p. 26 montre la cavité coelomique impaire
en voie de glissement vers la droite, tandis que sa paroi gauche
se confond avec un amas cellulaire aux cellules lachement acco-
lées dans lequel nous retrouvons le mésoblaste axial de Salensky,
provenant de la désagrégation des parois coelomiques, qu’il op-
pose aux amas mésoblastiques périphériques.

Les images se précisent sur un second embryon a endostyle
bien marqué (fig. 7). Dans ses replis, se loge un cordon triangu-
laire, nettement séparé des tissus avoisinants et qui en avant se
continue dans un amas cellulaire occupant la place du mésoblaste
axial, amas qui, devant le coecum pharyngien, se fond dans le
mésenchyme périphérique.

Les embryons semblables ou plus agés, mais toujours aplatis
sur le vitellus, ont tous la méme disposition générale. Les deux
ébauches neurales de l'embryon et du stolon sont et resteront
séparées par la plage plus ou moins étendue correspondant au
siphon buccal de [ embryon. Secondairement, le cordon triangu-
laire s’aplatit en un ruban large et mince. C’est dans la portion
la plus agée, proximale que l'on trouve cette image. Vers 'extré-
mité distale, au contraire, les cellules ont des relations plus laches
et prennent peu a peu l’aspect des cellules libres, étoilées, du
mésenchyme embryonnaire. Le cordon triangulaire, relativement
volumineux, s’applique étroitement aux tissus voisins, mais il reste
toujours possible d’en tracer les limites. Nous n’avons pu ob-
server le passage dans ce cordon de cellules ectoblastiques ou

3*
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endoblastiques, a la suite d’une mitose ou d’un glissement cellu-
laire. Par contre, des relations étroites paraissent exister entre
le cordon et des cellules hémocoeliennes qui se glissent dans
tous les espaces vides entre les diverses ébauches.

Le cordon neural s’allonge grice a l’activité mitotique de ses
cellules, par apport de cellules mésoblastiques a son extrémité
distale et selon toute vraisemblance de cellules qui le cdtoyent
dans I’hémocoele.

Ces processus sont reconnaissables aussi longtemps que le
stolon n’aura pas atteint sa longueur caractéristique et entrepris
sa strobilisation. L’endostyle parait exercer une influence in-
ductrice sur le cordon qui se différencie a mesure que l'endostyle
entre dans le croissant mésoblastique.

En conclusion : la période de préblastogénése débute avec | ap-
parition de lébauche endostylaire ; l'amas cellulaire qui se faufile
entre lendostyle et [ ectoblaste trouve son origine dans le méso-
blaste antérieur : c est [ébauche neurale commune des quatre
blastozoides primaires ; elle s'allonge a mesure que le stolon se
constitue.

Pendant cette période, le stolon se souléve a partir de son
extrémité libre, s’enveloppe d’ectoblaste et se libére du vitellus
progressivement d’avant en arriére. Le processus est lent et s’ar-
rétera a la naissance de I’endostyle, c’est-a-dire a la limite sépa-
rant l'embryon de son stolon.

Conclusion du § 1 : La constitution du stolon est celle définie
par Kowalevsky, Neumann et Julin. Outre l’ectoblaste et le
coecum pharyngien, s’observent les tubes péribranchiaux et péri-
cardique, les cellules hémocoeliennes. Toutes ces ébauches d’or-
ganes dérivent des organes correspondant de I’embryon et nous
ne pouvons que reprendre cette phrase de Julin qui constate
que « toute l'organogénése des ascidiozoides primaires se réalise
en conformité stricte avec la théorie des feuillets » (p. 776). Seul
le syst¢tme nerveux échappe a cette loi.

Il convient de distinguer deux faces au stolon ; une face super-
ficielle le long de laquelle se loge I’endostyle et une face profonde
proche du vitellus.

L’enveloppement du stolon par l’ectoblaste modifie la forme
de l'organe. De lenticulaire qu'il était, le stolon devient cylindri-
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que et la disposition primitive des ébauches s’en trouve quelque
peu altérée. L’axe est toujours occupé par la cavité du coecum
endoblastique ; la volte est invaginée dans la cavité, tandis que
les flancs sont repoussés par les tubes péribranchiaux et le tube
péricardique. Ce dernier, primitivement placé a [’extérieur du
tube péribranchial droit, lui devient ventral ; les deux tubes con-
serveront ces positions relatives. Le glissement est progressif et
se fait parallélement a I’enveloppement du stolon par 1’ectoblaste.
Il est a remarquer que la flexion du stolon, qui correspond a un
allongement différent des faces latérales de ce dernier, laisse le
tube péricardique au bord extérieur.

En conclusion : le stolon prét a se strobiliser est devenu peu
a peu cylindrique ; les tubes péribranchiaux et péricardique se
sont glissés le long des flancs du coecum endoblastique et s'y
encastrent.

§ 2. - Fragmentation du stolon. - Son enroulement.

Chez les individus a stolon en doigt de gant, trois inflexions
transversales superficielles au début puis s’approfondissant au
point que leur présence retentira sur les organes les plus internes,
vont étrangler le stolon et le répartir entre les quatre ascidio-
zoides constituant la colonie tétrazoide. line quatriéme inflexion,
proximale, marquera la limite entre embryon et stolon (cf.

ccr EN

Schéma (d'aprés P. Brien, 1948) montrant les rapports de l'embryon de
Pyrosome et de son stolon. — L’embryon posséde une ébauche neurale
(E.N.), une cavité cloacale (C.Q.), un cardiopéricarde (C.Pe.). 1l est ouvert
sur la gouttelette vitelline (V.). — Le stolon (St.) est divisé en 4 fragments
(I, II, III, IV) se partageant l'endostyle (End.) de l'embryon. Il renferme
les prolongements des tubes péribranchiaux (Pb.) et cardiopéricardique
(C.Pe.). — En pointillé, la place du siphon buccal et des protostigmates
de l'embryon.
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Salensky). Les signes de la strobilisation apparaissent dans la
région distale du stolon, puis gagnent ’autre extrémité. En d’au-
tres termes, le premier blastozoide se délimite a l’extrémité libre
du stolon, tandis que le quatrieme et dernier est le plus proche
de I’embryon. Cependant les ascidiozoides primaires sont équi-
potentiels et leurs morphogénéses se déroulent parallélement aux
variations individuelles prés. La numérotation conventionnelle
proposée n’a d’autre but que de faciliter la comparaison avec le
stolon secondaire ou les blastozoides apparaissent successivement.

Quand la strobilisation est achevée, 1'ensemble embryon-blasto-
zoides offre la disposition générale de la fig. 29. Le plan de
symétrie de 1’ensemble passe par la cavité cloacale et 1’ébauche
neurale de l'embryon, tandis que le cardiopéricarde marque le
flanc droit.

En conclusion : le stolon s'étrangle pour se répartir entre
quatre fragments, les blastozoides ou ascidiozoides primaires, a
partir de son bout libre.

Chez les individus plus 4gés que l'embryon choisi comme type
de départ, 1’évolution de 1’6bauche neurale se suit le plus facile-
ment sur coupes sagittales sériées.

La figure 30 se rapporte a l’embryon représenté fig. 12 et
dont la taille est de 500 microns ; le stolon est légérement in-
curvé a son bout libre et la strobilisation est discréte. Les
coupes sagittales montrent 1'ébauche commune des systémes
nerveux des ascidiozoides sous l'aspect d’un long ruban large
de plusieurs cellules, épais de deux, aspect qui témoigne de
l’'avancement de 1’¢bauche. Par places, l’ectoblaste montre les
inflexions (marquées par les fléches) annongant les étrangle-
ments qui sépareront et délimiteront plus tard les blastozoides et
I’embryon. C’est en regard de ces étranglements que le cordon
neural commun se trongonnera. La portion dévolue au blastozoide
1 est déja séparée.

Les coupes transversales sériées d’individus arrivés a ce stade
ou un peu plus d4gés nous apprennent en effet que, en regard
d’un étranglement ectoblastique, le cordon neuroblastique tend a
s’amincir : il devient moins large et moins épais pour n’étre finale-
ment qu’une file de cellules mises l'une derri¢re l'autre, image
qui annonce la séparation imminente des deux trongons.

Quatre ébauches neurales sont ainsi obtenues ; elles suivront
désormais une existence propre. Leurs évolutions se déroulent



Fig. 30

Coupe sagittale dans un stolon (St.) au début de la strobilisation (cf. fig. 12).
Les places des étranglements futurs sont indiquées par les fleches. Les
bourgeons sont marqués de I a IV a partir du bout distal libre du stolon

(c6té gauche du dessin) qui s’est détaché du vitellus. — L’¢bauche neurale
(E.N.) (marquée d’un pointillé) de I s’est individualisée ; la fragmentation
du reste du cordon commun se prépare. — La cavité pharyngienne (C.Ph.)

est enticrement séparée du vitellus (V.) par un ¢épithélium plat. La paroi
supérieure de la cavité est occupée par 1'ébauche d'endostyle (En.).
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parallélement. La forme initiale se modifie ; alors qu’au départ,
chacun est un cordon aplati en lacet, a direction longitudinale,
par la suite, ils se raccourcissent et tendent a s'étaler transversa-
lement par rapport au grand axe du stolon. L’¢bauche a pris, en
vue dorsale, un aspect triangulaire et s’est concentrée juste en
arriére de 1’étranglement qui sépare le blastozoide de Il’individu
le plus proximal. Elle est placée dorsalement par rapport au tube
endoblastique et cette région deviendra la partie dorsale et anté-
rieure du blastozoide. A ce niveau, les replis qui signalaient 1’en-
dostyle, s’estompent ; l’endostyle se localisera distalement par
rapport a I’ébauche neurale et entre les deux organes se percera
le siphon buccal. La présence de l’endostyle signale la future
face ventrale.

Le comportement des autres ébauches se comprend mieux par
I’¢tude des coupes transversales. L’individu de la fig. 31 a son
stolon a demi séparé du vitellus et déja marqué par les sillons
de strobilisation. Les coupes dans ’embryon (fig. 31a) illustrent
le retard relatif dans le développement de ce dernier (cceur
non différencié, etc.). La coupe 31b passe a mi-hauteur du blasto-
zoide proximal (IV) ; elle a un aspect a peine différent de ce que
l'on peut observer sur un individu plus jeune. Les différences
essentielles portent d’une part sur [’¢bauche neurale, qui est
rubannée et entourée de cellules hémocoeliennes, d’autre part sur
le tube péricardique, devenu mince et plein. Le péricarde de
I’embryon est en effet maintenant une vésicule close et son pro-
longement antérieur n’a souvent plus qu’une cellule d'épaisseur.
Pour retrouver le tube péricardique dans le stolon, il devient
nécessaire de le suivre a partir de son origine. Cette réduction
locale est le prélude a la rupture du tube péricardique en quatre
trongons.

Les deux autres dessins (31c, d) représentent deux coupes
passant au travers du blastozoide II, de forme arrondie et dont
I’enveloppement par I’ectoblaste est en voie d’achévement. La
premiere de ces deux coupes passe a mi-hauteur du bourgeon,
peu en arriere de la suture des lévres de l’ectoblaste, comme le
marque la forme un peu aplatie. Peu de choses a signaler.
L’ébauche neurale y est aussi rubannée. De multiples cellules
hémoblastiques se faufilent partout et forment en particulier une
couche continue le long de la face profonde, mimant un feuillet
pariétal. Cette couche subsistera a ce niveau pendant toute la vie.

Les migrations ne sont pas dues a l’activité cardiaque, puisque
(fig. 31a) le ceeur se différencie a peine. Le tube péricardique



Fig. 31

Embryon (coupé transversalement d’arriére en avant) a stolon rectiligne,
strobilisé et déja plus qu'a moiti¢ enveloppé par lectoblaste. — a) Coupe
en avant de I'ébauche neurale de l'embryon passant au niveau du cceur (P.)
en voie de différenciation ; les tubes péribranchiaux (T.P.) sont en voie
d’atrophie. La cavité pharyngienne (C.Ph.) est close; b) coupe dans la
région proximale du stolon montrant le plan des diverses ébauches (blasto-
zoide 1V) ; ¢) et d) idem, plus loin dans le stolon, dans la partie enveloppée
par lectoblaste (blastozoide II). — Dans les coupes (c, d, e) se voient
1’¢bauche neurale (E.N.) des blastozoides, la cavité pharyngienne (C.Ph.),
les tubes péribranchiaux (T.P.), le tube péricardique (P.) et la réserve
germinale (R.G.).
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apparait mieux développé car la coupe est pratiquée relativement
plus en arriere que la précédente. Le dernier dessin (31d) repré-
sente une coupe non loin du blastozoide I. La forme arrondie
est acquise ici. Le tube péricardique est passé sous le tube péri-
branchial correspondant et les tubes péribranchiaux s'encastrent
maintenant dans les flancs de la cavité pharyngienne. Au-dessus
du pli endostylaire, un nodule de quatre cellules est ce qui reste
de 1’6bauche neurale a ce niveau ; cette réduction annonce la
rupture d'avec I’¢bauche neurale du blastozoide distal.

Cette évolution structurelle est résumée par les coupes sagit-
tales de deux individus représentées par les fig. 32 et 33.

La coupe dans l’embryon (32) montre donc 1’¢ébauche neurale
du cyathozoide et, loin devant, deux amas fusiformes, les ébau-
ches correspondantes des ascidiozoides III et IV encore soudées
et du II ; ces amas sont allongés et ont pratiquement la longueur
du blastozoide correspondant. La coupure entre III et IV est en
retard sur les autres déja achevées. L’¢bauche de I, intéressée
par des coupes parasagittales, est identique a celle de II.

loop

Fig. 32

Coupe sagittale de l'embryon (E) a stolon au début de son incurvation,
représenté «in toto » en haut et a gauche de la figure. — Les fleches mar-
quent la position des étranglements délimitant les bourgeons. — Les ébauches
neurales de l’embryon et des trois derniers blastozoides sont marquées par
le pointillé. — L'ébauche neurale du blastozoide (I), coupé tangentiellement
se trouve sur une coupe voisine ; celle du n® II est devenue indépendante et
déja se raccourcit tandis que celles des nos III et IV sont toujours confondues
et ébauchent seulement leur mouvement de scission. L’¢bauche neurale de
I’embryon est touchée latéralement. — Le stolon est a demi séparé du vitellus,
le repli ectoblastique atteignant la limite de II et IIL
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Chez un autre individu, sensiblement de méme age, dont le
stolon est séparé du vitellus sur la moitié de sa longueur et
s’incurve a son extrémité libre, les coupes transversales, en avant
de l'organe vibratile du cyathozoide non encore perforé et d’une
plage longue de 100 microns environ, permettent de repérer les
ébauches neurales des ascidiozoides, qui viennent de se séparer
(I, II et III) ou qui s’apprétent a le faire. Elles ont 70 a 80
microns de long et montrent un début d’organisation. Du co6té
proximal, 1’ébauche atteint une épaisseur de 20 microns et une
largeur de 45 microns, pour n’étre plus qu’une file de cellules a
I’autre extrémité. Entre les deux couches de cellules, la lumiére
se devine sur certaines coupes. Les autres ébauches ont la méme
disposition que sur la fig. 31.

Le stolon de l’embryon (fig. 33) est déja nettement étranglé
et plus allongé que celui du spécimen précédent. L’enroulement
est aussi plus accusé et une coupe sagittale passant par 1’ébauche
nerveuse et le cloaque du cyathozoide n’intéressera plus que le
quatriéme ascidiozoide. La figure correspondante illustre la dispo-

EN

CPh.

Fig. 33

Coupe sagittale d'un embryon (E.) a stolon sigmoide, montrant la position

relative des deux ébauches neurales (E.N.) de I'embryon et du blastozoide IV

et la plage qui les sépare. Le stolon n’est encore enveloppé qu’aux 3/4 par

I'ectoblaste. — C.C.: cavité cloacale de l’embryon ; E.N.: son ébauche
neurale ; C.Ph. : sa cavité pharyngienne.

sition relative des deux ébauches neurales. Celle du blastozoide,
indépendante, fuselée, témoigne d’un premier remaniement de sa
structure : elle est longue encore d’une centaine de microns mais
son extrémité distale n’est qu'une file de cellules écartées (signe
de sa rupture récente) tandis que son extrémité proximale s’est
renflée.
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En conclusion, la période qui s'acheéve a vu le stolon se répartir
entre les quatre blastozoides, conséquence des étranglement ecto-
blastiques. Certaines ébauches méneront désormais une existence
propre : ce sont les ébauches neurale, péribranchiates et péri-
cardique. Par contre, l'ectoblaste, [ endoblaste et sa cavité, I'hé-
mocoele et ses cellules seront communs aux quatre individus
Jjusqu'a une époque tardive. Apres strobilisation, la polarité du
bourgeon, masquée jusqu a présent, se précise avec la localisation
de l'ébauche neurale a son extrémité proximate.

Vers la méme époque, la circulation sanguine s*¢tablit dans le stolon.
L’organe moteur central est le ceeur du cyathozoide qui chassera le sang au
travers de 1'hémocoele des blastozoides aussi longtemps que leurs connexions
vasculaires persisteront. Dans l’embryon (cf. chap. II, p. 41), lentrée en
activité du cceur s’accompagne de la formation des sinus externe ou super-
ficiel (s.e.) et sinus profond ou interne (s.i.) au détriment de la région
interposée entre le cceceur et l’endostyle. Cette région devient un pédoncule
vasculaire de plus en plus long au fur et a mesure de 1%cartement des
blastozoides.

Un cordon vasculaire se développe entre les blastozoides voisins dans les
régions affectées par les inflexions ectoblastiques. A ce niveau, le coecum
endoblastique prend une section rectangulaire large et peu élevée ; les parois
les plus étendues et aussi les plus minces sont superficielle et profonde ;
les parois latérales, qui cOtoyaient les coecums péribranchiaux et péricardi-
que, restent formées de hautes cellules. Le tube d’union est donc un paralléli-
pipede rectangle endoblastique inscrit dans un cylindre ectoblastique, ce qui
ménage deux grands espaces, superficiel et profond, sans paroi propre,
correspondant aux sinus externe et interne de l'embryon et dans lequel le
sang circule en sens inverses.

Les tubes d'union s’allongeront a mesure que les blastozoides s’¢carteront
les uns des autres (comparer par exemple fig. 18 et 23). Au moins tant
que la morphogénése des ascidiozo'ides n'est pas avancée, les deux sinus
ne communiquent qu’a leurs deux extrémités, au delda du bout aveugle,
distal du coecum endoblastique et au travers de la cavité cardiaque. Ils
sont donc séparés dun bout a l'autre par l’endoblaste. Dans ces sinus, le
sens de la circulation du sang est a renversement périodique (1)* Au sang
incombe la mission de transporter aux bourgeons les réserves vitellines ren-
dues assimilables par les mérocytes.

Le stolon s'allonge aussi en raison de l'accroissement propre
de chaque blastozoide. La forme sigmoide s’accentue au dela du
pédoncule vasculaire qui relie embryon et stolon. L’¢bauche neu-
rale du blastozoide IV cesse d*tre dans le plan sagittal de
I’embryon, bien que l’enveloppement par l’ectoblaste ne soit pas
encore achevé.

L’ébauche neurale du blastozoide, raccourcie, s’est creusée
d’une cavité réelle, en forme de fente large et étroite. Cette cavité

(1) La circulation du sang dans le complexe embryon + blastozoides a ¢té

é¢tudiée par PAVESIT (1872).
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est le premier indice de la vésicule neurale. Elle se prolonge dans
deux coecums latéraux apparus aux angles de base du triangle
et qui s’allongent peu a peu. L'ensemble de la vésicule et de
ses deux prolongements atteint 100 microns (fig. 34).

Fig. 34

Coupe transversale du blastozoide IV d’une colonie dont le stolon est encore
incomplétement séparé du vitellus (V.) sous-jacent. L’enveloppement par
I’ectoblaste est visible. — Les cavités péribranchiales (T.P.) sont présentes
alors que le péricarde (P.) n’est qu'un cordon plein a ce niveau. — Contre
I’ectoblaste, 1'ébauche neurale (E.N.) creuse esquisse la formation des coeca
périendodermiques. — C.Ph. : cavité pharyngienne encore commune a l'em-
bryon et a ses quatre blastozoides ; S.i. : sinus interne ou profond ; le sinus
externe ou superficiel baigne 1'ébauche neurale.

Un caractére remarquable est la minceur relative de la paroi
ventrale de la vésicule par rapport a la paroi dorsale, fait déja
signalé plus haut. Cette différence d’aspect se retrouve dans les
coeca latéraux. Kowalevsky 1’a dessinée sans commentaires.

La forme de l'ébauche neurale vue de dos affecte donc celle
d'un triangle dont la base se continuerait dans les coeca latéraux
et dont le sommet serait dirigé vers l'extrémité libre du stolon.
Ce sommet est visible sur la coupe (fig. 35c) obtenue sur un
individu de développement équivalent.

Les autres organes ont accentué les caractéres visibles sur la
fig. 31. Les deux coupes (fig. 35¢c) et (fig. 35d) passent respec-
tivement par le milieu et I’extrémité distale d’un blastozoide bien
individualisé d'aprés sa section ovalaire. La coupe de la fig. 35¢c
touche D’extrémité distale de 1'¢bauche neurale creusée d’une
cavité. Les deux tubes péribranchiaux s’encastrent toujours étroi-



Vue générale d’un embryon a stolon plié en S, presque complétement enve-
loppé par lectoblaste et nettement divisé en quatre trongons. Coupes trans-
versales dans l'embryon et son stolon aux niveaux a, b, ¢, d, indiqués sur la
vue générale. — a) Coupe au niveau du cardiopéricarde (voir fig. 17, ch. 1II) ;
b) coupe au niveau de la plage buccale ; la cavité pharyngienne (C.Ph.)
sépare les deux sinus hémocoeliens, externe (S.e.) et interne (S.i.) (voir
fig. 17, ch. II) ; ¢) coupe dans la région moyenne du blastozoide IV. La
coupe intéresse l'extrémité effilée, distale de 1'ébauche neurale (E.N.). Les
prolongements péribranchiaux (T.P.) ont réacquis une lumic¢re en voie d'ex-
pansion, tandis que le prolongement péricardique (P.) est massif. La réserve
germinale (R.G.) est en place. Més. : mésoblaste occupant le sinus péri-
vitellin de l'embryon ; d) coupe dans la région distale du blastozoide III,
montrant la réduction a ce niveau des cavités péribranchiales (T.P.) du futur
blastozoide et l’expansion du prolongement péricardique (P.) ou la lumiére
est redevenue réelle. L’hémocoele est bourrée de cellules accolées a lecto-
blaste, annon¢ant la formation de I'éléoblaste.
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tement dans les flancs de la cavité pharyngienne. En dessous
d’un des tubes, un cordon plein rappelle la présence du tube
péricardique. Sous cette coupe, dans un sinus proche du vitellus
et dépendant de D’embryon siegent de nombreux hémoblastes.
La derniere coupe (fig. 35d) intéresse le méme individu. Elle
montre 'amenuisement des tubes péribranchiaux et la réappari-
tion d’une lumiére dans le péricarde. En fait, ces deux coupes
(c et d) permettent de comprendre les dispositions relatives
des cavités péribranchiales et du cceur qui dérivent d’é¢bauches
courant parallélement au début de l’embryogénése. Le tube péri-
cardique, sauf dans la région distale du blastozoide, perd en effet
sa lumiére et se transforme en un cordon gréle dont la trace
se perd dans la région proximale du zoide. Les tubes péribran-
chiaux au contraire se développent en cavités péribranchiales,
latérales dans la région moyenne du zoide et tendent a devenir
pleins vers les extrémités. Ces évolutions vont s’accuser avec
le temps.

En conclusion : le stolon strobilisé s'allonge et se plie en S.
Dans chaque blastozoide, le nodule neural tassé a lextrémite
distale s'est creusé d'une cavité : la vésicule neurale a paroi
superficielle plus épaisse que la paroi profonde ; la vésicule se
prolonge dans deux coeca latéraux, se faufilant sous lectoblaste,
autour du conduit endoblastique. Les ébauches péribranchiales et
peéricardique se mettent en place.

L’enveloppement du stolon par 1’ectoblaste s’achéve vers cette
époque. Le stolon a la forme d’un S, mais se trouve encore dans
le plan antérieur au massif vitellin. La disposition générale est
visible sur le dessin (fig. 36) «in toto ». Les ascidiozoides gon-
flent, mais leur grand axe coincide toujours avec celui du stolon
et du coecum endoblastique.

L’¢bauche neurale a toujours la méme forme générale; sa
cavité s’est étendue a tout l'organe et tend a s’amplifier, tandis
que les coeca latéraux se sont allongés en contournant le tube
endoblastique qui unit le blastozoide au précédent au travers du
pédoncule vasculaire. Les deux coeca sont donc périendodermi-
ques et, particularit¢ du Pyrosome, 1’ébauche neurale est juchée
en cavalier sur l'endoderme. Le dessin «in toto » que Kowa-
LEVSKY donne de cette disposition (sa fig. 47, PI. XL) montre
qu’il a interprété le départ des coeca périendodermiques comme
le débouché de l'ampoule neurale dans le pharynx. Semblable
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relation n’existe pas et celle qui s’établira entre les deux organes
le fait beaucoup plus tard et a un autre niveau.

La cavité pharyngienne ne présente d'autres modifications que
celles en rapport avec la formation des trois premiers stigmates,
annoncées par des plissements verticaux de ses parois latérales.

Fig. 36

Vue d'ensemble de l'embryon et de son stolon réparti entre les quatre blasto-
zoides (I-IV) encore dans le plan antérieur de la gouttelette vitelline.
Fig. 36a. — Coupe transversale d'un embryon passant au niveau de l'organe
vibratile (O.V.) et du cardiopéricarde (C.Pe.) a coeur fonctionnel. Les tubes
péribranchiaux (T.P.) ne sont pas ouverts dans la cavité pharyngienne. —
Fig. 36 b. — Coupe frontale dans un blastozoide porté par l'embryon des
fig. 36 et 36 a. On apergoit 1’ébauche neurale (E.N.), les deux tubes (cavités)
péribranchiaux (T.P.) porteurs des invaginations stigmatales, le péricarde
(P.) a l'extrémité postérieure et droite du blastozoide, les deux massifs éléo-
blastiques (Elb.) encore indifférenciés. — Echelle: 50 microns.

Le grand axe de ces stigmates est d'emblée perpendiculaire a
lendostyle. 11 n’y a pas encore d’indication nette de la future
anse digestive. Les cavités péribranchiales se sont étendues en
hauteur le long des flancs ; leur épithélium s’est fort aminci,
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notamment du co6té superficiel. La paroi interne présente des
inflexions profondes en rapport avec les inflexions de la paroi
pharyngienne. Selon Julin (1904a), se délimite une plaque ova-
laire reconnaissable a l'aspect cubique des deux épithéliums en
présence et ayant la valeur d’une plaque protostigmatale (proto-
stigmate primaire). C’est dans 1’¢paisseur de cette plaque que
se perforent successivement les stigmates. Entre les stigmates
régnent des espaces hémocoeliens. Selon Damas (1904), chaque
fente branchiale du Pyrosome équivaudrait a un protostigmate.
Cependant, l'ordre d’apparition des protostigmates chez les Asci-
dies est bien défini (Brien, 1946, bibliogr.) et aucun cas n’est
connu ou de nouveaux protostigmates se perforeraient aux deux
extrémités de la série existante. En outre, il n'y a pas concor-
dance entre les fentes branchiales et les languettes de Lister
(Julin).

Le péricarde est devenu une vésicule a grand axe vertical et
retirée distalement par rapport a la cavité péribranchiale droite.

Plus distalement encore, deux amas lenticulaires de cellules
hémoblastiques se sont formés, sur les cotés, entre l’ectoblaste
et 1'endoblaste qui en épouse la forme. Ces deux amas sont le
premier indice de la formation d’un organe épithélial propre a
certaines formes de Thaliacés et notamment des blastozoides
de Pyrosome : ['éléoblaste.

En conclusion : alors que le stolon est toujours dans un plan
antérieur au vitellus, la vésicule neurale augmente de volume,
les premiers stigmates branchiaux apparaissent et les tubes de-
viennent des cavités péribranchiales ; le péricarde s est retiré
dans la région postérieure droite du blastozoide ; |éléoblaste
s esquisse.

Au moment ou le stolon entreprend I’enveloppement de ’amas
de vitellus, 1'ébauche neurale ne montre aucun changement nota-
ble dans sa forme générale. Mais les deux coecums latéraux se
sont rejoints et ont fusionné sur la ligne médioventrale, contre
la face interne de l’ectoblaste. Particularité de cette blastogénese,
I’¢bauche neurale est devenue une sorte de bague, dont le chéaton
est constitué¢ par 1’'ampoule neurale (fig. 37). Et le stolon achéve
d’étre enveloppé par l'ectoblaste au moment ou l’anneau péri-
endodermique devient visible.

Pendant cette transformation de 1’¢bauche neurale, les replis
endostylaires ont abandonné la région neurale en ménageant un
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espace entre eux et elle. Cet espace, ou ectoblaste et endoblaste
voisinent, se creusera plus tard du siphon buccal. Malgré l'ac-
croissement de taille des ascidiozoides, le nombre de stigmates
n’augmente que lentement, par apparition de nouvelles fentes de
part et d’autre des anciennes. La paroi profonde de 1’endoblaste

Dsssirn-/Tnrr,

Fig. 37

Coupe parasagittale dans le blastozoide IV d’un stolon (St.) presqu’entiére-

ment enveloppé par l'ectoblaste. L'ébauche neurale (E.N.) est une cavité en

anneau autour du canal endoblastique (C.Ph.), — Mes. : cellules mésenchy-
mateuses éparses dans le sinus profond, au dessusdu vitellus (V.).

a formé l'anse digestive, par une extroflexion en forme d'U qui
s’est peu a peu constituée en tube par rapprochement des lévres
de la gouttiére. L’orifice gauche s’est détaché et deviendra l’anus,
lorifice droit deviendra 1’oesophage ; ces orifices se situent a peu
pres a mi-longueur de la face profonde.

Il est possible maintenant de repérer sur le blastozoide en
organogénese les différentes faces du blastozoide adulte. La ré-
gion occupée par l’endostyle est la future face ventrale ; celle
occupée par la vésicule neurale et ses coeca périendodermiques
est la future face dorsale, celle repérable par la présence de
I’anse digestive deviendra la face profonde, proche du cloaque
commun.

Dans le cas d’une colonie (fig. 38) parvenue au stade H de
Salensky et conforme a la fig. 14, PI. 40 de Julin, et dont les asci-
diozoides sont porteurs de 3 a 5 stigmates branchiaux non perfo-
rés, les coupes transversales de la région distale d’un blastozoide
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révélent les faits suivants. L’ectoblaste a sécrété une mince enve-
loppe de tunicine ou se voient des cellules tunicales, émigrées de
I'hémocoele. Les cavités péribranchiales (fig. 38a) sont intéressées
au niveau du dernier stigmate ; leur extension est encore visible.
La cavité endoblastique montre du c6té profond, deux évagina-

uth
Fig. 38

Coupes transversales dans la région distale d’un blastozoide. — a) Les cavités

péripharyngiennes (T.P.) sont encore amples. L’¢léoblaste (Elb.) apparait.

La réserve germinale (R.G.) est présente; b) la coupe passe par le fond

des cavités péripharyngiennes (T.P.). La cavité péricardique (P.) est pré-

sente; c¢) les cavités péricardique (P.) et péripharyngiennes (T.P.) sont

représentés par trois cordons qui s'avancent vers le pédoncule vasculaire.
Elb. : éléoblastes. — Méme échelle que fig. 35 et 36.
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tions correspondant aux futurs oesophage et rectum de 1’animal
adulte, au moment ou 1’¢bauche de l'anse digestive est encore une
gouttiere. Vers l’extrémité distale du stolon, le calibre de la
cavité s’amoindrit, sa section devient rectangulaire et le coecum
gagne peu a peu le pédoncule vasculaire.

Sur les cotés du coecum endoblastique se logent plusieurs tis-
sus dont la valeur ne peut étre définie que grdce aux coupes
sériées. Interposé entre l’ectoblaste et les organes plus profonds,
I’¢léoblaste (Elb.) est maintenant constitué de 2 a 3 couches
paralleles de cellules formant deux amas se rejoignant au dessus
du sinus superficiel et en dessous du sinus profond, en deca de
la plage mésdblastique profonde repérée des le stade de la fig. 31.
Le protoplasme de ces cellules tend a se vacuoliser et devient
plus clair ; les limites cellulaires sont peu distinctes et le proto-
plasme n’est concentré qu’autour des noyaux qui portent un ou
deux nucléoles comme les hémoblastes. Coincée entre 1'¢1éoblaste
et la cavité endoblastique, se trouve la paroi distale de la cavité
péribranchiale (T.P. fig. 38b). Cette cloison se continue par un
cordon plein, longitudinal (T.P, fig. 38c), qui n’est autre que
le reliquat du tube péribranchial qui courait d'un bout a l’autre
du stolon et qui est devenu atrésique. D’un cOté, reconnaissable
comme ¢étant le droit, se voit la cavité péricardique (P. fig. 38b)
se continuant aussi dans un cordon plein, courant sous le cordon
péribranchial correspondant (T.P. fig. 38c). La position relative
de ces diverses ébauches se voit sur la figure de la coupe la plus
distale, a I’entrée du pédoncule.

Sur les fig. 31, nous avions signalé la présence d'une couche
de cellules mésoblastiques doublant I’ectoblaste profond. Ces
cellules présentent maintenant des signes de spécialisation et
constituent la lignée germinale (R.G.) ; on reconnait des ovo-
gonies, sinon méme de jeunes ovocytes a leur taille accrue, leur
gros noyau chargé de filaments chromatiques et central et leur
protoplasme granuleux ; la vitellogénése débute a peine. Con-
trairement a l'opinion de Salensky, une différenciation se ma-
nifeste.

Ce tissu constitue la réserve germinale de la lignée des indi-
vidus issus directement ou indirectement du blastozoide considéré.
Elle occupe une place définitive par rapport au coecum pharyn-
gien et a l'anse intestinale. Cette plage génitale se retrouve donc
a une époque reculée de la morphogénése, plus précocement que
Salensky ne l’avait observé, puisqu’il fait dériver ¢éléoblaste,
péricarde et plage génitale d’'une méme ébauche, alors que les
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trois formations, bien que d'une origine commune lointaine (feuil-
let intermédiaire) apparaissent successivement et que leur réunion
est fortuite. BerriLr (1950a) n'a pu observer une trace quel-
conque de tissu génital dans les ascidiozoides primaires qu’il a
examinés et tient pour fort douteux que les éléments sexuels
parviennent a maturité, si méme ils se développent (p. 545).
Qu’ils se forment est incontestable, mais il est plus difficile de
vérifier si les cellules germinales avortent ou non, étant donné
la lenteur du mdrissement des ovules qui sont aptes a é&tre fé-
condés alors que la colonie mesure déja 8-10 centimétres de
longueur. Nous verrons cependant que de jeunes ovocytes sont
transmis par les ascidiozoides primaires a leurs descendants
immédiats (chap. IV).

En conclusion : des coupes convenablement orientées montrent
que les cavités péribranchiales, amples dans la région moyenne du
blastozoide, et la cavité péricardique se continuent par des cor-
dons pleins qui s avancent le long du coecum endoblastique vers
le pédoncule d'union de deux blastozoides voisins, A ce méme
niveau, les cellules de l'éléoblaste se vacuolisent et la lignée
germinale entame sa différenciation.

\

La fig. 39 se rapporte a un individu plus agé. Le troisieme
blastozoide a été coupé sagittalement, tandis que le quatrieme
blastozoide, coupé trés obliquement, apparait sur la gauche. Le
pédoncule qui les unit est encore court et large. Le blastozoide III
montre, au dessus de la cavité pharyngienne et a partir de
I’étranglement qui marque le pédoncule : une ampoule neurale
globuleuse a parois superficielle et profonde d’épaisseurs trés
différentes, s’appuyant contre une évagination endoblastique
marquant la formation du siphon buccal, une bande cellulaire
épaisse répondant a 1’endostyle coupé tangentiellement et enfin
le bout distal coiffé par le tissu vacuolis¢ de 1’¢léoblaste. Dans
le plan profond, s’observent la section de 1’anneau nerveux en-
serrant le conduit endoblastique, reconnaissable ici a I’aspect de
ses parois, rappelant la vésicule neurale proprement dite, la coupe
dans la cavité cloacale et les sections de 1’anse digestive. Déja,
a ce stade, les cavités péribranchiales en expansion se sont re-
jointes, aprés avoir contourné le conduit pharyngien, en une
cavité cloacale impaire d’amplitude réduite. (Le siphon se for-
mera plus tard et sera d’emblée impair.) Secondairement, cette
cavité s’¢tendra a toute la face postérieure du zoide, mais cette
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dilatation est lente (voir individu de flanc, fig. 23). L’anse di-
gestive est appliquée contre la poche de vitellus et conservera
cette position malgré les modifications de taille, d’aspect et de
disposition des organes subies par le blastozoide. Dans les sinus
se trouvent des hémoblastes, des cellules lumineuses. Sur le vi-
tellus se retrouvent les mérocytes.

tas

RG:
(66]
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Fig. 39

Coupe sagittale dans un blastozoide (III) passant trés obliquement dans le
blastozoide suivant (IV). — Le siphon buccal (S.B.) sépare l’endostyle
(En.) de l'ampoule neurale (E.N.) ouverte d’une part dans le pharynx,
d’autre part dans l'anneau périendodermique. L'éléoblaste (Elb.) (individu
IIT), la réserve germinale (R.G.) (individu IV) et l'anse digestive (T.D.,
estomac, intestin ascendant) sont en place. Les deux cavités péribranchiales
se sont étendues et ont fusionné sur la ligne médiane en une cavité (C.O.),
visible sur III, mais discréte. V. : vitellus; C.T.: cellule du testa. —
Le grand axe du zoide coincide toujours avec Taxe primitif du stolon,

devenu un arc de spire.

Le blastozoide IV ne montre qu’un détail intéressant : un amas
germinal (R.G.) localisé en arriére de la poche stomacale. Trois
oocytes sont visibles sur le dessin.

La cavité pharyngienne participe donc a la formation du siphon
buccal par une évagination qui se faufile entre le sommet de
I’'ampoule neurale d'une part et les replis endostylaires d'autre
part.
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L’ampoule neurale n’a pas tardé a se souder a cette évagina-
tion et, .par rupture de la paroi, sa cavité entre en relation avec
la cavité pharyngienne, ouvrant le tubercule (ou organe) vibratile
qui chez tous les Tuniciers est placé dans le fond du vestibule
buccal, juste en avant et au dessus des replis péricoronaux (cf.
description du systéme nerveux de 1’Ascidie, p. 7 et suiv.). Le
canal vibratile (canal de la glande neurale ou hypophysaire)
n’est en réalité qu’une extension de la cavité neurale apparue
si précocement dans I’¢bauche. Son débouché dans le pharynx
n’est encore qu’une fente virtuelle, longue de 10 microns, ména-
gée dans la paroi cellulaire.

En conclusion : les blastozoides ont de nombreux organes en
place bien que leur grand axe coincide toujours avec celui du
stolon. L ébauche neurale, ampoule volumineuse, enveloppe le
conduit pharyngien ; elle s'est mise en relation avec la cavité
pharyngienne au niveau de l'organe vibratile. La cavité endo-
blastique s est répartie entre un pharynx et une anse intestinale.
Les cavités péribranchiales se sont rejointes sur la [ace opposée
a lendostyle et y forment la cavité cloacale du blastozoide.

La disposition générale des organes est visible sur la fig. 18
«in toto ». Les blastozoides unis par des pédoncules trés courts
portent 7-8 stigmates en formation, la place du siphon bucca]
est repérable, les ¢léoblastes sont bien développés. Les vésicules
neurales des quatre blastozoides sont représentées vues dans des
plans différents et sous des angles variables pour montrer qu’elles
constituent une sorte de cavalier posé sur le tube d’union endo-
blastique.

La coupe frontale d’un blastozoide, a développement équiva-
lent a celui des individus de la fig. 18, a été photographiée
(fig. 40). L’ectoblaste, a cellules cubiques, n’offre rien de parti-
culier. La vésicule neurale en haut de la photo est coupée fron-
talement et montre une face périphérique épaissie. L’analyse des
coupes sériées démontre que cet épaississement est formé d’un
petit nombre de strates cellulaires intéressant seulement la face
superficielle de la vésicule. Ces strates apparaissent latéralement
et le mouvement s’étend peu a peu a toute la surface. Les cellules
n’y acquiérent pas un arrangement épithélial aussi strict que sur
le pourtour de la vésicule et les limites cellulaires sont peu visi-
bles (fig. 43 -44).

Le long des flancs du blastozoide, les cavités péribranchiales
sont spacieuses. Leur paroi superficielle est amincie et appliquée



Fig. 40

Coupe frontale d un blastozoide montrant : en avant, 1’ébauche neurale (E.N.)
creuse avec les premiers signes de formation du ganglion (G.) ; sur les
cotés, les cavités péribranchiales (T.P.) percées de nombreux stigmates,
les massifs de 1'¢léoblaste (Elb.), le cardiopéricarde (C.Pe.), a paroi pro-
fonde épaissie (futur cceur) et se prolongent entre 1¢léoblaste et la cavité
pharyngienne (C.Ph.) par un cordon cellulaire (P.).
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contre l’ectoderme. Leur paroi profonde, a cellules cubiques,
présentent un certain nombre d’inflexions en relation avec un
nombre égal d’inflexions de la paroi pharyngienne (6 stigmates
non perforés). Vers le bas de la photo, la cavité pharyngienne
se rétrécit pour passer dans le pédoncule vasculaire. Elle épouse
au passage la forme des éléoblastes qui siégent a ce niveau et
qui ont acquis leur structure définitive : les noyaux entourés d’un
peu de protoplasme se voient au centre, tandis que les vacuoles
énormément développées sont médiocrement définissables. Mar-
quant le flanc droit du blastozoide, qui est donc examiné par sa
face profonde, entre I’¢léoblaste et le pharynx, se voit la vésicule
péricardique. Celle-ci est étirée perpendiculairement a 1’endostyle :
la paroi périphérique est fine et s’amincira encore, tandis que
I’¢pithélium profond est cylindrique. Cette image, qui est classique
chez tous les Tuniciers, prépare la différenciation du cceur (cf.
cyathozoide). Vers le bout distal, la cloison péricardique pousse
un prolongement (P.) qui se faufile sous l'éléoblaste, le long de
l'endoblaste, prolongement dont nous avions signalé I’existence
sur des individus plus jeunes. La position du péricarde par rap-
port a l’endostyle et a 1’¢léoblaste ne changera guére.

La coupe frontale oblique d’un blastozoide identique d’un autre
spécimen montre cette fois le prolongement de la paroi péri-
branchiale vers le pédoncule vasculaire. La coupe permet d’ob-
server de nombreuses cellules lumineuses et le départ du coecum
périendodermique prés d’une vésicule neurale écrasée. Un autre
blastozoide de la méme série a été coupé transversalement et
des coupes dans la région des pédoncules photographiées (fig.
41). Ces coupes montrent 1’ectoblaste, les deux champs de 1’¢léo-
blaste qui se réunissent a 1’extérieur des deux sinus et dont la
structure histologique est bien visible, de nombreuses cellules
lumineuses et cellules sanguines et un groupe d’organes axiaux.
Le plus volumineux est la cavité pharyngienne qui prend peu a
peu la forme caractéristique qu’elle épouse dans le pédoncule.
Marquant son flanc droit, une cavité arquée: le péricarde (fig.
41 b), encore visible sur la photo suivante (41 ¢), comme un
vide bordé de quelques cellules et remplacé par un cordon sur
la derniére photo (41 d). Outre ce cordon, les sections de deux
autres cordons sont repérables, a gauche et a droite de 1’endo-
blaste, au moins sur les deux derniéres photos : ces cordons
répondent aux parois péribranchiales dont ils émanent, mais déja
sur la photo fig. 41 c, les relations avec ces parois sont rompues.
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Ces photos sont la réplique des fig. 38 de ce mémoire et de
séries de figures 55 a 58 de SaLeNsky. N os conceptions sur la
valeur de ces ébauches sont cependant trés différentes.

3.\ : »

Pn

Fig. 41

Coupe sagittale d'un embryon dont le stolon enveloppe la gouttelette de
vitellus (V.) au niveau de l'équateur. — Le siphon cloacal (S.C.) de l’em-
bryon est limit¢ par un ¢épithélium cubique et obturé par un bouchon de
tunicine. La cavité pharyngienne est a peine séparée de la cavité cloacale
et 1’¢bauche neurale de 1’embryon est réduite a sa vésicule et a son canal
vibratile. — La coupe transversale du blastozoide II montre l’endostyle, les
stigmates branchiaux, la section de l'estomac et de lintestin ascendant. —
Echelle : 100 microns.

En conclusion : les coupes pratiquées dans plusieurs blasto-
zoides, a pédoncule vasculaire court, montrent l'apparition d'amas
cellulaires au dessus de la paroi superficielle de lampoule neu-
rale, lépaississement du feuillet splanchnopleural du péricarde
annongant linflexion cardiaque, le prolongement des parois péri-
cardique et péribranchiales passant entre [endoblaste et l'éléo-
blaste, vers le pédoncule d'union avec le blastozoide antérieur.
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Fig. 41 a

Coupe frontale oblique d’un blastozoide montrant : au dessus l’ampoule neu-

rale (E.N.) écrasée par l'amas ganglionnaire (G.) et le départ du coecum

périendodermique droit ; en dessous, les deux masses de 1%¢léoblaste (Elb.),

un amas de cellules lumineuses et deux cellules lumineuses (c.t.) en migration

dans le sinus; a droite, marqué par la fleche, le prolongement de la paroi

péribranchiale, se faufilant entre endoblaste et éléoblaste, vers le pédoncule.
Echelle : 100 microns.

Résumeé du § 2 : Les blastozoides se sont délimités sur le
stolon et tandis que ce dernier s’allonge et s’enroule autour du
vitellus, les blastozoides grossissent, mais restent contigus, pen-
dant que les limites de leurs organes se précisent.

L’¢bauche neurale est une vésicule qui se prolonge d’un co6té
par deux coeca enveloppant le conduit endoblastique et qui se
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met en relation a l'opposé avec le pharynx. Le ganglion se déc¢le
a peine.

L’endoblaste forme peu a peu la cavité pharyngienne avec le
siphon buccal et 1’endostyle a la face externe, l’anse digestive
avec oesophage, estomac, intestin et glande pylorique a la face
interne.

Les tubes péribranchiaux s’amplifient en cavités péribranchia-
les qui forment, sous la face profonde du zoide, une cavité
cloacale impaire. Les stigmates branchiaux se préparent.

Le cceceur occupe sa place définitive et se signale par un épais-
sissement de la face profonde du péricarde.

Péricarde et tubes branchiaux se prolongent par des cordons
gréles vers le pédoncule d’union du blastozoide avec l'individu
voisin.

Non loin de l’extrémité postérieure de 1’endostyle de chaque
blastozoide apparaissent les massifs de 1’¢léoblaste et la réserve
génitale.

§$ 3. - Rotation et mise en place des blastozdides.

L'organogénese ultérieure des blastozoides pourvus désormais
de leurs principales ébauches se traduit superficiellement par
leur accroissement de taille et leur gonflement, 1’écartement accru
par l’allongement progressif des pédoncules (comparer fig. «in
toto» 36, 18, 20), la multiplication et ’extension des stigmates.

Au gonflement des ascidiozoides est liée une modification de
1 axe principal de croissance. Jusqu’a présent (fig. 18 et 42), cet
axe coincidait avec I’axe du stolon et de la spire ; il tend mainte-
nant a se placer perpendiculairement & sa direction primitive.
La région proximale de chaque zoide qui était au contact immé-
diat de I’'ampoule neurale et de ses prolongements périendoder-
miques et qui va du siphon buccal a la cavité cloacale (soit la
face dorsale future du blastozoide adulte) s’étend par multipli-

Fig. 41b, ¢, d

Coupes transversales de la portion distale d'un blastozoide (méme colonie

que celle de la fig. 41). On observe 1'¢léoblaste vacuolisé (Elb.), les sinus

superficiel (s.e.) et profond (s.i.) avec des cellules du testa en migration

(c.t.), la cavité endoblastique (C.Ph.) et sur les cotés, la cavité péricardique

(P.) ou le cordon qui lui fait suite et les cordons péribranchiaux (T.P.).
Echelle : 100 microns.
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cation plus que par étalement des tissus. Par rapport a 1’anse
digestive et a la cavité cloacale qui conservent leur position en
regard du vitellus, la modification de forme amene l'endostyle
d’un plan paralléle a un plan perpendiculaire a celui de I'anse,
tandis que le péricarde se place sous celle-ci. Les stigmates
branchiaux suivent le mouvement en gardant leur orientation

Fig. 42

Microphotographie d’une coupe transversale d’un cyathozoide montrant l’en-
veloppement du vitellus (V.) par le stolon. — Les quatre blastozoides (I-IV)
sont coupés dans des plans différents (II est coupé sagittalement). trahissant
la croissance en arc de spire du stolon a ce stade. — Elb. : éléoblaste ;
E.N. : ébauche neurale, creuse ; End.: endostyle ; Est. : estomac ; L : in-
testin ; Oes. : oesophage ; R.G. : réserve germinale ; S.B. : siphon buccal en
voie de percement, avec condensation de mésoblaste annongant le sphincter;
T.P. : cavité péribranchiale. Dans les sinus se trouvent des hémoblastes et
des cellules du testa en migration. — Echelle: 100 microns.

primitive par rapport a l’endostyle. Le siphon buccal, toujours
imperforé, proémine en avant. La [orme ascidienne typique de
ladulte est acquise a la taille prés. Les ascidiozoides n’ont désor-
mais qu’a grandir avec augmentation du nombre des stigmates
(-* 12-13) et des vaisseaux longitudinaux (— 9). Deux lan-
guettes de Lister apparaissent.
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L’enveloppement du vitellus par la chaine en arc de spire se
continue bien entendu (fig. 18, 20) et les ascidiozoides, grice a
l'allongement du pédoncule de 'embryon, entourent le pdle opposé
au siphon cloacal du cyathozoide (fig. 20). Le cercle se ferme
par soudure des tuniques des blastozoides I et IV, sans qu’aucune
relation (vasculaire, etc.) autre que celle de voisinage, ne s’éta-
blisse. Les ascidiozoides qui €taient restés en file indienne, bas-
culent de 90° grace a la longueur des pédoncules, sur un axe
passant par le siphon buccal et 1’anus. Le plan vertical est le
plan sagittal de I’individu, passant par [’¢bauche neurale, le
siphon buccal, 1'anse digestive et l’endostyle. C’est le plan dé-
finitif.

L’examen des séries d'embryons permet de conclure que la
fermeture du cercle des ascidiozoides et leur rotation préparent
la derniére phase de la constitution de la colonie tétrazoide.

Cette longue phase s’accompagne d’un perfectionnement pro-
gressif des ébauches, sans qu’elles perdent cependant leur carac-
tére embryonnaire ; leur différenciation sera tardive.

L’ectoblaste ne joue d’autre rdle que de secreter la tunicine. L’endoblaste
voit la gouttiere endostylaire se délimiter, le nombre et la taille des stigmates
augmenter, les vaisseaux longitudinaux apparafitre, I’anse digestive se répartir
entre ses éléments définitifs (oesophage, estomac, intestin, glande pylorique).
La cavité cloacale s’accroit et le siphon se précise, aux dépens de la paroi
cloacale et de l'ectoblaste voisin. L’extrémité distale de la cavité pharyn-
gienne, c'est-a-dire lextrémité de 1endostyle, est coiffée par 1'é1éoblaste qui
ménage l'espace réservé aux deux sinus profond et superficiel toujours fonc-
tionnels. Le coeur n’est pas encore différencié. Le péricarde est une cavité
étirée suivant l'axe et a droite de l’anse intestinale ; sa paroi superficielle
est trés mince ; sa paroi profonde est formée de hautes cellules.

Les changements les plus importants se manifestent au niveau
de 1’¢bauche neurale qui était restée relativement en retard sur
les autres organes. La formation du ganglion amorcée par 1'épais-
sissement de la paroi externe de la vésicule et visible sur les
fig. 40, 41 a, 42, se précise. D¢éja, sur la fig. 18, un nodule formé
de plusieurs couches de cellules a limites imprécises s'observe
entre l'ectoblaste superficiel et la vésicule. La paroi dorsale de
la vésicule s’effondre. Les coupes sériées dans 1’¢ébauche (fig. 43)
montrent derriére le siphon buccal non fonctionnel, a) l'ouver-
ture discréte mais réelle de la vésicule dans le pharynx, b) un
tube de section ovalaire et s’¢largissant peu a peu, a paroi élevée,
repérable sur plusieurs coupes, c¢) bientdt surmonté (15 a 20
microns plus loin) de deux amas cellulaires qui apparaissent
latéralement mais qui ne tardent pas a se rejoindre dans le plan



Fig. 43

Coupes transversales a différents niveaux d’une méme ébauche neurale. —
a) La coupe passe dans le futur canal (C.E.N.), reconnaissable a son épithé-
lium cylindrique. Au dessus du canal, deux amas de cellules ganglionnaires
(G.) en voie de fusion; les limites cellulaires n’y sont pas visibles; b) la
coupe passe en arriére et montre le massif ganglionnaire (G.) a couches
stratifiées de cellules, au dessus d’une cavité neurale réduite (C.E.N.) ;
c) la coupe passe tout a fait en arriére du massif ganglionnaire et non loin
de la bifurcation de la cavité neurale vers les deux coeca périendodermiques.
Echelle : 25 microns.
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médian ; la dualité se retrouve sur plusieurs coupes avant que
les deux éléments ne confluent en un nodule unique visible sur
7 coupes. Elle traduit le contour falciforme de la zone de proli-
fération. La lumiére de la vésicule s’écrase par invagination de
la paroi dorsale. Les deux coecums s’amorcent alors que le nodule
dorsal disparait ; ils ont gardé leur aspect épithélial et leur cavité.
Les coupes des fig. 43 passent en avant, au milieu et en arriére
du nodule. L’ensemble de I’¢bauche jusqu’a la racine des coeca
périendodermiques mesure 80 microns ; sa taille n’a donc gueére
changé depuis la mise en place initiale. Malgré la présence des
cellules et de prolongements nerveux, il n’y a pas encore trace
de la substance fibrillaire interne caractéristique du ganglion des
Tuniciers. Le tube périendodermique s’est rompu du cdté profond
et la cavité des deux coeca ainsi réapparus s’obture peu a peu
en direction de la vésicule, par rapprochement des parois.

Les fig. 23, 24, 27 et 28 retracent l’accroissement de taille
des ascidiozoides. Le gonflement des ascidiozoides s’accompagne
d’un amincissement des parois. Les épithéliums cubiques devien-
nent peu a peu pavimenteux ; les animaux augmentent en gracilité
et transparence. Le cyathozoide descend de plus en plus dans
le verticille de ses descendants et, au stade de la fig. 27, a rompu
ses connexions vasculaires ; le pédoncule faisait saillie a la partie
inférieure de l’embryon. Le cceur du cyathozoide continue de
battre, mais ni le sang ni les globules ne parviennent aux blasto-
zoides.

Les organes lumineux et dorsaux vont en place (fig. 24, 27 et
28), la cavité cloacale est trées ample et atteint la base de 1’anse
intestinale (fig. 27). Les deux vaisseaux tunicaux caractéristiques
des ascidiozoides primaires des P. ambulata sont présents (fig.
24, 27, 28). Les ascidiozoides sont néanmoins toujours unis par
le systéme vasculaire commun.

La vue d'ensemble 44 est une coupe parasagittale dans un
cyathozoide et dans deux des blastozoides installés autour du
pole inférieur du vitellus. Ces blastozoides ont la forme et la
disposition des individus adultes. Leur branchie porte 10 fentes
et 6 vaisseaux ; leur état de développement est un peu moins
avancé que celui des individus de la fig. 23 (& comparer avec
la fig. 42).

En ce qui concerne le cyathozoide proprement dit, peu de détails visibles :
le fond du siphon cloaca!, la paroi latérale de l’ampoule neurale dont le
prolongement viscéral est atrophié, les cavités cloacale et pharyngienne réu-
nies par l'intermédiaire d’un tube péribranchial réduit au maximum, le vitellus



Fig. 44
Coupe sagittale d'un cyathozoide (E.) et de deux de ses blastozoides mon-
trant a) la place occupée par le verticille des blastozoides au pole inférieur
de la goutte de vitellus (V.) ; b) la disposition de chaque blastozoide par
rapport au vitellus (cf. fig. 42). — Dans le cyathozoide (E.), s’apergoivent
un fragment de l'ébauche neurale (E.N.), la cavité pharyngienne (C.Ph.)
séparée par un fin tractus de la cavité cloacale (C.Cl.). Le siphon cloacal
(S.C1.) est touché tangentiellement et le bouchon de tunicine (t.) est visible,
t' : tunique enveloppant I'embryon dont l'ectoblaste montre les trainées proto-
plasmiques caractéristiques. — Les blastozoides (II et IV) montrent une
ébauche neurale (E.N ) a cavité écrasée par un massif ganglionnaire (cf.
fig. 43), un siphon buccal (S.B.), un endostyle (End.) avec son processus
postérieur, une cavité pharyngienne (C.Ph.") ample, une anse digestive (T.D.)
complete (oesophage, estomac, intestin, glande pylorique), une cavité cloacale
(C.ClL. ) ample. En dessous de lanse digestive, se trouvent Iéléoblaste,
(Elb.) et la réserve germinale (R.G.). c.t. : cellule du testa. La forme des
blastozoides se rapproche de la forme de l'individu adulte.
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complétement enveloppé par le sinus profond et l'ectoblaste. En périphérie,
I'ectoblaste cubique plonge ses prolongements dans une épaisse couche de
tunicine qui englobe tout le complexe.

Des deux blastozoides, celui de gauche (n° IV de la série),
d’ailleurs coupé obliquement, ne montre guére que l’entrée de
l’oesophage, la cavité cloacale et le réticulum de 1’¢léoblaste.
Celui de droite (n° I) est plus intéressant. Du coté superficiel,
le complexe neural est bien formé et on y distingue aisément le
nodule ganglionnaire pluristratifi¢é de ['épithélium cylindrique
bordant les restes de la vésicule neurale. Le nodule ganglionnaire
est un amas de cellules, a limites indistinctes. La cavité du canal
est occupée par des granulations noirdtres (trés avides d’héma-
toxyline) et semblables a celles visibles dans la cavité neurale
du cyathozoide, tandis que d’autres sont intracellulaires. Elles
persistent longtemps a ce niveau, pendant que la jeune colonie
tétrazoide se perfectionne. Les granulations intracellulaires sont
des cellules sanguines phagocytées, isolément ou en groupe dans
une méme vacuole et en dégénérescence (P ErEs, 1943). Elles
seront ensuite rejetées dans la cavité. Ces cellules ont été ob-
servées par SEeLIGER (1889) qui les nomma « Fremdkdrper» et
par NeumMannN (1913-1936) qui les assimila a des produits de
sécrétion. L’anneau périendodermique a disparu sans laisser de
traces (sur d’autres spécimens, il reste transitoirement un arc
de cellules allongées rappelant celles du cordon viscéral de I’em-
bryon). La vésicule neurale se continue dans un canal étroit,
non cilié, ouvert dans la cavité pharyngienne derriére le bouchon
obturant le siphon buccal. Celui-ci est coupé tangentiellement,
mais, sur les coupes voisines, s’apercoit une invagination ecto-
blastique profonde. Derriere le complexe neural s’abouche le
pédoncule vasculaire reliant ce blastozoide au blastozoide n° II.
La cavité pharyngienne se continue dans le pédoncule par une
fente large et peu élevée. Ses parois continuent de séparer les
sinus superficiel et profond. Entre le pédoncule et l’'oesophage,
au dessus de la cavité pharyngienne, se remarque une concen-
tration de cellules hémocoeliennes, premier indice des organes
dorsaux ; ces cellules sont quelques hémoblastes a noyau peu
chromophile et des cellules jeunes de la lignée des cellules a
corps hyalin.

La région profonde du blastozoide est occupée par l’anse di-
gestive ou l'on reconnait l'oesophage, ’estomac (coupés tangen-
tiellement) et le coude de l’intestin au dessus d’une grosse cellule
lumineuse en migration. La vésicule qui fait hernie sous 1’estomac

4"
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est le canal de la glande pylorique. Derriére 1'oesophage et
s’insinuant derriére I’estomac, se trouve la cavité cloacale. Le
siphon cloacal est en voie de formation. Dans I’hémocoele, a
hauteur et en dessous du coude de I’intestin, appliquée contre
I’ectoblaste, se voit une bande cellulaire, large de 2 a 3 cellules
au maximum : la réserve germinale du zoide encore peu diffé-
renciée, ou quelques cellules seulement esquissent leur évolution
dans le sens sexuel : gros noyau central clair, avec un volumineux
nucléole, chromatine visible en périphérie, protoplasme finement
granuleux, taille 3 a 4 fois plus importante que celle des cellules
banales. Une de ces cellules se voit a D’extrémité inférieure de
la bande. Du co6té ventral, se devine I'¢léoblaste ; I'endostyle se
prolonge par un coecum qui vient buter contre l’ectoblaste.
Les autres coupes du méme zoide montrent les détails suivants :
une premicre languette de Lister est en formation a hauteur
du pédoncule vasculaire supérieur. La cavité cloacale se moule
étroitement sur l’estomac et l'intestin ; 1’anus n’est pas perforé.
Le canal de la glande pylorique bien ouvert vient s’écraser contre
la branche ascendante de l'intestin. Le péricarde est une vésicule
dont 1’¢paississement de la paroi profonde est le seul signe an-
nongant la formation du cceur. La structure de la région post-
endostylaire, entre les deux massifs de 1’¢léoblaste et en avant
du pédoncule vasculaire proprement dit, est restée sans change-
ment : sur les cotés de l'endoblaste se retrouvent les trois cordons
péricardique (toujours reli¢ au péricarde) et péribranchiaux.

En conclusion : la forme des blastozoides s'est modifiée par
gonflement et par pivotement de l'endostyle devenu perpendicu-
laire au vitellus apres lui avoir été paralléle. Les différents orga-
nes se différencient peu a peu et leur disposition se rapproche de
celle de ladulte. Au niveau de [ébauche neurale. [ anneau péri-
endodermique se rompt, s atrophie et disparait peu a peu. Au
dessus de lampoule écrasée, un gros amas cellulaire se déve-
loppe : le futur ganglion : dans lampoule et ses parois se voient
des cellules en pycnose. Les connexions vasculaires entre blasto-
zoides existent toujours, mais tendent d se rompre.

Résumé du § 3 : lorsque le stolon s’est enroulé autour du pole
inférieur du vitellus, la disposition et la forme des blastozoides
changent :

a) par allongement des pédoncules qui les unissent toujours,
les blastozoides s’écartent les uns des autres et pivotent de 90",
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dans le sens des aiguilles d’une montre, I’ébauche neurale et le
siphon buccal devenant supérieurs ;

b) par gonflement du corps, trés évident au niveau de la
cavité pharyngienne, qui ameéne l'endostyle dans un plan per-
pendiculaire a la face profonde toujours occupée par l’anse di-
gestive et la cavité cloacale, proches du vitellus. L’endostyle
souligne la face ventrale du zoide. La région devenue supérieure
allant du siphon buccal a la cavité cloacale, s’¢tend et forme la
région dorsale définitive du zoide.

Les blastozoides grandissent et leur structure se perfectionne,
par multiplication des stigmates, apparition des vaisseaux trans-
versaux, développement du nodule ganglionnaire, mais les tissus
conservent une facture embryonnaire.

§ 4. - Différenciation histologique des organes des blastozoides.

a) Peu de changement notable, sinon leur gain en taille, dans
la structure des ascidiozoides aussi longtemps qu’ils restent en
dessous du plan équatorial (fig. 23). Mais lorsque ce stade est
dépassé, les progrés deviennent sensibles et se manifestent au
niveau de divers organes.

Les différentes zones de l’endostyle définitif sont repérables.
Une bande médiane étroite porte une longue meéche de cils at-
teignant les lévres de la gouttiére. Sur les flancs de celle-ci,
les cellules, par leur arrangement caractéristique et leurs affinités
tinctoriales permettent de distinguer déja les futures bandes
glandulaires et intermédiaires. Les cellules des bandes glandu-
laires sont élevées et disposées a la fagon des écailles d’un bulbe
d’oignon ; le noyau volumineux, porteur d’un gros nucléole et
d’une fine poussiére chromatique est basilaire ; le protoplasme
granuleux se colore mal. Les bandes intermédiaires, moins im-
portantes et coincées entre les cinq autres bandes sont bourrées
de noyaux, a grosses granulations chromatiques ; leur colorabilité
les oppose aux bandes glandulaires. Les bandes marginales ciliées
sont encore de simples épaississements de 1’épithélium local.

Les stigmates branchiaux sont ouverts, mais non ciliés. Ils sont
plus nombreux ainsi que les vaisseaux longitudinaux. Les siphons
sont toujours imperforés et la cavité cloacale s’est amplifiée ;
I’anse digestive est inchangée. La glande pylorique cependant
entoure d’un anneau complet et oblique la branche ascendante
de Dlintestin ; son épithélium est resté oblique. La lumiére du
canal pylorique rétréci est a peine visible, I'ampoule pylorique
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est présente, il n’y a pas encore de cordons courant vers l’anus,
le long de la paroi intestinale (Gopbraux, 1954).

Sur le vivant, on constate que le coeur qui s’était soulevé en
faisant hernie dans le péricarde est devenu fonctionnel (fig. 24).
Son ¢épithélium cylindrique s’est aminci et étiré, ou les noyaux
font hernie. La cavité, coincée entre 1’¢léoblaste droit et 1’endo-
blaste, « shunte » les sinus superficiel et profond qui ne commu-
niquaient primitivement qu’aux deux extrémités du complexe
embryon-blastozoides. Le cceur du cyathozoide reste 1’¢lément
moteur principal ; les battements des cceurs des blastozoides,
espacés au début, augmentent peu a peu leur fréquence, pour
devenir prépondérants en fin d’organogénése. Le renversement
périodique du péristaltisme est visible d'emblée et les cinq ccoeurs
battent & leur rythme propre, éventuellement dans des directions
opposées et sont complétement indépendants les uns des autres.
Leur circulation se repére sur le frais par les mouvements des
globules sanguins devenus nombreux et que 1’on peut voir quitter
I’une des lacunes principales (sinus superficiel ou sinus profond)
pour rejoindre l’autre en traversant le cceur de l’ascidiozoide.
Le sang circule aussi dans les lacunes branchiales.

Dans les sinus latéraux du siphon buccal se développent les
organes lumineux, caractéristiques des Pyrosomes et formés des
cellules du testa (a boudins bactériens, cf. Jurin, 1912) dont
nous avons signalé antérieurement la migration. Dorsalement,
les organes dorsaux deviennent plus volumineux.

L’¢bauche ganglionnaire est une masse de cellules en couches
régulieres, posée a la fagon d’un chapeau de champignon sur le
reliquat de la vésicule neurale. La limite entre ces deux organes
est nette, sauf au niveau de la ligne de prolifération ou ils se
confondent. De part et d’autre du plan vertical transverse passant
par cette bande et représenté par un septum cellulaire, apparait
un nodule constitué par les prolongements des neurones qui sont
peu a peu rejetés en périphérie, premier indice de la substance
fibrillaire («Punktsubstanz» des auteurs allemands). L’ordon-
nance primitive est bouleversée. Les racines nerveuses apparais-
sent en méme temps. Les cellules limitant le massif ganglion-
naire, a l'opposé du siphon buccal, sont aplaties et leur proto-
plasme se charge de granulations rouges formant un petit nombre
(4 puis 6) de plages indépendantes qui confluent secondairement
en une cupule pigmentaire de forme compliquée.

La vésicule neurale est réduite a une fente sous le ganglion,
mais, dans la région moyenne, la paroi ventrale se plisse et
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s’¢vagine en une hernie, premier indice de la glande neurale
(expansion de D’épithélium comme chez les Ascidies, oozoides
et blastozoides). La paroi ventrale de la vésicule se signalait par
sa minceur relative aux périodes reculées de la blastogénése.
La destinée de ce tissu était marquée précocement. La glande
neurale devient un nodule plein par une sorte de chiffonnement
de sa paroi ; les cellules se serrent et la cavité y devient virtuelle.
Des cellules en pycnose contenues dans des vacuoles de la paroi
continuent de se voir (fig. 45). En avant, vers le siphon buccal,
la cavité neurale est représentée par un canal a parois cylindri-

Fig. 45
Coupes transversales dans la région de la glande neurale des ganglions a
des stades différents d'organogénése. — A) A gauche, des cellules intra-
vacuolaires. — Echelle 10 microns. — B) A droite, des cellules intra-

vacuolaires ; les racines nerveuses et lorgane pigmentaire sont présents.
Echelle : 25 microns.

Fig. 46

Coupe sagittale d’un ganglion avancé. Les différentes parties du complexe
sent présentes. — Echelle : 25 microns.
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ques, ouvert dans le pharynx et ou apparait une ciliature. C'est
le canal de la glande neurale ou canal vibratile. En arriére de
la glande, la cavité neurale s’est oblitérée par accolement des
parois et les cellules s’allongent, se mettent en file, le noyau
devient clair, pauvreen chromatine. Ces cellules rappellent les
cellules du cordon dorsal dans 1’ébauche neurale du cyathozoide ;
en fait, le processus d’atrésie signalé plus avant a propos de
l’occlusion des coecums périendodermiques, intéresse maintenant
toute la partie de la vésicule neurale primitive qui se trouve en
arriere de la glande neurale. De par son mode de formation,
le prolongement plein du canal et de la glande ala valeur d’un
cordon dorsal.

En conclusion : quand les blastozoides, augmentant insensible-
ment de taille, dépassent le plan équatorial de la goutte de vitellus,
la différenciation cellulaire des divers organes (ganglion, ceeur,
endostyle ...) se précise.

b) Lorsque le cyathozoide n’émerge plus qu’a peine d’entre
les blastozoides, I’ébauche neurale de ces derniers est pratique-
ment terminée (fig. 45). Du ganglion constitué de deux amas
fibrillaires séparés par un septum cellulaire et enfermés dans
une enveloppe de neurones, partent diverses racines nerveuses ;
deux ou trois allant vers le siphon buccal, deux latérales et un
gros tronc postérieur allant vers le vaisseau tunical correspondant
se repeérent sur chaque flanc. Les neurones montrent leurs pro-
longements axoniques qui se perdent dans la substance fibril-
laire proche. La cupule pigmentaire est constituée. C’est au niveau
du septum que l’ancienne cavité neurale est ouverte sur le gan-
glion qui en constitue la paroi dorsale ; cette région répond a
la zone de prolifération du ganglion. En avant, le canal s’abouche
au pharynx ; son trajet est trés court (25 a 30 microns). Il dé-
bouche dans la glande neurale ou les images de phagocytose se
sont raréfiées. A la glande fait suite le cordon dorsal. La lon-
gueur totale du complexe est de 100 microns.

En conclusion : dés que le cyathozoide disparait dans le cercle
de ses blastozoides, le complexe neural est constitué avec sub-
stance fibrillaire, nerfs, cupule pigmentaire, canal de la glande,
glande neurale. En méme temps, les images de phagocytose dans
la glande neurale deviennent rares.
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c) Pendant la période de dégénérescence qui améne le cyatho-
zoide a 1¢tat d’un nodule de vitellus relégué au niveau des
endostyles de ses blastozoides, les changements perceptibles
intéressent tous les tissus qui perdent leur aspect embryonnaire
et l’ensemble acquiert un aspect semblable a celui des blasto-
zoides fonctionnels. Les connexions vasculaires entre les indi-
vidus se rompent ; les éléoblastes se résorberont tardivement. Les
tissus épithéliaux (ectoderme, paroi péribranchiale externe)
s’amincissent, la corbeille branchiale se garnit de cils portés par
de gros grains basilaires : le nombre des stigmates et barres
augmente, une seconde puis une troisiéme languette de LisTer
apparaissent. Cependant les siphons sont encore obturés par un
bouchon de tunicine et les tubes digestifs restent vides. La glande
pylorique accumule déja certains colorants basiques (G 0ODEAUX,
1954).

Les complexes neuraux sont comparables a ceux des blasto-
zoides fonctionnels. Des images de phagocytose persistent dans
les glandes, autour desquelles s’apergoivent divers types de
globules sanguins, hémoblastes, lymphocytes, amoebocytes (no-
menclature de Ptres) dont la présence parait en relation avec
la phagocytose (fig. 45 par ex.). Chez les blastozoides adultes,
la phagocytose fait défaut; la série des stades étudiés prouve
qu’elle correspond a une propriété des blastozoides jeunes, ce
qui expliquerait les désaccords entre chercheurs ayant examiné
des animaux d’adges différents.

Une seule région du blastozoide (ch. IV) conserve ses caractéres em-
bryonnaires : le cul de sac formé a la rupture du pédoncule vasculaire, a
l’arriére de l’endostyle et entouré des éléoblastes. Cette portion de l’endostyle
est un tube ¢épithélial de section rectangulaire, flanqué des cordons péri-
cardique et péribranchiaux ; il s’avance vers l’ectoderme qui localement a
gardé des caractéres d'ectoblaste (cellules cubiques, protoplasme dense, baso-
phile) et rencontre une bande cellulaire longue, étroite (25-30 microns),
épaisse de deux cellules qui n’est autre que le massif germinal apparu si
précocement dans l’organogénése.

Ces images annoncent le début de la blastogéneése secondaire
qui sera considérée au chapitre IV.

En conclusion : alors que le cyathozoide n'est plus qu un nodule
insignifiant, perdu dans la masse de la colonie tétrazoide, les
tissus des blastozoides sont morphologiquement et physiologi-
quement différenciés et fonctionnels, sauf dans la région du
pédoncule ou coecum pharyngien, cordons péribranchiaux et
péricardique, massif germinal, mésoblaste. ectoblaste conservent
une structure embryonnaire,
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Résumé du § 4 : La taille des blastozoides s'accroit progres-
sivement tandis que l’embryon s’atrophie. La différenciation
histologique se marque au niveau de divers organes, tels que
I’endostyle, le complexe neural (nerfs, substance fibrillaire, cel-
lules pigmentaires, glande neurale), les stigmates, ’anse digestive.

Les épithéliums s’aplatissent et perdent peu a peu leur aspect
embryonnaire.

Conclusions du chapitre 111

La blastogénése primaire du Pyrosome est limitée a quatre
ascidiozoides équipotentiels. Cette limitation est évidemment a
rapprocher de I'impossibilité de se nourrir dans laquelle se trouve
le cyathozoide et correspond au potentiel représenté par la gout-
telette vitelline. Chez P. vitjasi, a vitellus plus abondant, le stolon
porte prés de 100 bourgeons en file.

La blastogénése obéit a cette loi générale chez les Ascidiacés
coloniaux que le bourgeon passe toujours par un stade a deux
vésicules emboitées et séparées par un espace hémocoelien et,
fait remarquable, quelle que soit [origine embryologique de la
paroi interne. Cette convergence dans les aspects des bourgeons
refléte précocement la similitude des grandes structures des
adultes.

L’analyse du stade vésiculeux chez le Pyrosome fournit les
précisions suivantes :

a) la paroi de la vésicule externe prolonge lectoblaste mater-
nel et son role se limite a former le revétement du blastozoide ;

b) la paroi de la vésicule interne est la continuation de Ia
paroi de la cavité endoblastique (homologuée au pharynx) du
cyathozoide. Ce tissu édifie la corbeille branchiale, 1’endostyle,
les divers constituants de 1’anse intestinale ;

c) le long des flancs de la vésicule interne se logent les pro-
longements (creux) des tubes péribranchiaux de 1’embryon qui
donneront les cavités péribranchiales et cloacale du blastozoide.
Nos observations sont en harmonie avec celles de nos prédéces-
seurs (KOWALEVSKY, SALENSKY, N EUMANN, JULIN, BERRILL,
IVANOVA-KAZAS) ;

d) sous le tube péribranchial droit, court le prolongement
creux puis plein du tube péricardique primitif de I’embryon. Il est
a remarquer que ce prolongement longe le bord convexe du stolon
au début de son enroulement. Au cours de l'organogénése du
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bourgeon, ce tube dilate dans la région distale proche de 1’anse
digestive et se transforme en cardiopéricarde par invagination
de sa paroi profonde suivant le processus bien connu des Asci-
dies. Les rapports entre le ceeur du cyathozoide et ceux de ses
blastozoides ont été définis sans équivoque sur des séries de
bourgeons de mieux en mieux organisés. Nos observations con-
firment celles de Neumann et I’hypothése de JurLin et nous
autorisent a rejeter les conceptions de SALeENsky qui admettait
pour cet organe une origine double, symétrique, a partir d’amas
de cellules mésoblastiques coincés entre la cavité endoblastique
et I'éléoblaste. Ces amas existent, mais nous sommes d’accord
avec N EUMANN pour y voir des éléments péribranchiaux dont
nous aurons a reparler.

SALENsKY a voulu retrouver chez l’ascidiozoide une évolution
de la cavité péricardique parallele a celle qu’il décrivait chez
I’embryon. De part et d’autre, une ébauche double, née par
entérocoelie, dont la portion droite évolue en vésicule et la portion
gauche en mésenchyme ; de la sorte, la cavité péricardique des
blastozoides aurait la valeur d’une cavité coelomique. Son rai-
sonnement est en fait entdché d’une idée précongue analogue a
celle qui a guidé sa description de 1’¢bauche neurale du cya-
thozoide. Il est possible que ses conceptions sur lintervention
des kalymmocytes (cellules du testa) dans I’embryogénése 1’aient
conduit a identifier entiecrement embryogénése et blastogénése.
De par ses origines, la cavité péricardique des blastozoides a
évidemment la méme valeur que celle de I’embryon.

e) le sang et les cellules mésoblastiques libres (cellules san-
guines et cellules du mésenchyme embryonnaire) sont communs
au systéme embryon + blastozoides. Le cceur du cyathozoide
est 1’¢lément moteur initial ; les cceurs des quatre blastozoides
se différencient peu a peu, battent a leur rythme propre (mon-
trant l’absence compléte d’un agent coordinateur nerveux ou
humoral) et se substituent graduellement au cceur de 1’embryon.
Leur différenciation complete est une condition nécessaire pour
la rupture des connexions entre les individus.

Pour les organes dérivés de ces cinq blastémes, 1’'organogéneése
s’effectue en conformité avec la théorie des feuillets (Jurin,
1912, voir p. 776) : le bourgeonnement primaire se présente sous
la forme primitive de la strobilation ; les tissus maternels gar-
dent dans le blastozoide la destination fixée dans 1’embryogéneése.

Les autres organes sont des néoformations. Les deux masses
dorsales, dénommées organes hématopoiétiques, les rares mus-
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des, et le massif germinal hermaphrodite des blastozoides (')
font défaut au cyathozoide et dérivent de cellules hémoblastiques.

SaLeNsky a décrit dans le rudiment de plage génitale une
cavité close qu’il assimile a une cavité coelomique a l'instar de
V AN BENEDEN et JuriNn (chez l’0oozoide). Nous n’avons jamais
observé cette cavité et toujours l’image est celle d'une masse
compacte (sauf images locales de dégénérescence cellulaire)
(voir ch. 1V, fig. 49).

Un organe mésoblastique temporaire, 1'éléoblaste. se déve-
loppe a ’extrémité distale de chaque blastozoide : c'est un organe
stockant du pseudovitellus dans ses vacuoles et qui concourt
sans doute a couvrir les besoins nutritifs du zoide entre le mo-
ment ou il cesse d'étre alimenté par le cyathozoide et celui ou
il devient fonctionnel par ouverture de ses siphons.

Les complexes nemaux dérivent également du mésoblaste,
contrairement aux opinions de SALENSKY, N EUMANN et BERRILL.
Leur ébauche commune apparait précocement. Elle n’a aucune
relation (sinon par voie sanguine) avec l'organe homologue de
I’embryon. Il n’y a gueére que chez Aplidium que le complexe
neural du blastozoide dérive du cordon dorsal maternel et en
derniére analyse du systéme nerveux de l'oozoide, fondateur de la
colonie (Brien, 1927).

Sous l'influence ordonnatrice des replis endostylaires refou-
lant le bout aveugle du coecum, les cellules mésoblastiques se
disposent en un cordon massif, comme chez les Salpes (BrieN,
1928), Cette ébauche commune se trongonne secondairement en
quatre fragments correspondant aux quatre individus futurs. Ces
fragments se concentrent sous l'ectoblaste superficiel de la ré-
gion proximale de chaque bourgeon (fig. 32 -33) ; ils affectent
alors la disposition décrite comme primitive par SALeENsky (stade
F et fig. 38 -39, PI. IV, 1892), ce qui explique sa conception
d’une origine ectoblastique. Secondairement, 1’¢bauche se creuse
d’une cavité et devient une ampoule neurale dont le développe-
ment calqué sur celui d’une ampoule neurale d’Ascidiacé donnera
le complexe neural habituel. La paroi périphérique, qui bour-
geonne le ganglion, est d’emblée plus épaisse que la paroi pro-
fonde d’ou dérive la glande : la destinée des deux parois est
donc fixée précocement. La cavité neurale primitive se retrouve
finalement dans le canal vibratile de la glande ; elle s'ouvre dans

(1) Egalement observable dans chaque blastozoide primaire de P. vitjasi
(Ivanova-Kazas, 1956).
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la cavité pharyngienne au niveau du tubercule vibratile. Aucune
trace du remplacement de l'organe vibratile neural primitif par
un organe vibratile secondaire endoblastique n’a été décelée (cf.
SAaLeENskY). La glande montre des propriétés phagocytaires pour
les cellules du sang pendant la phase ultime de l'organogéneése.

Vers larriére, la vésicule neurale a temporairement enveloppé
d’un anneau le tube endoblastique reliant le blastozoide a 1’¢lé-
ment suivant. Cette disposition est propre au Pyrosome et a
probablement influencé sarensky quand il décrivait les « nerfs »
du cyathozoide (voir chap. II, p. 21) ; elle n’est que transitoire
et disparait quand le blastozoide commence a prendre la forme
adulte. A sa libération, il ne garde qu’un cordon plein, appliqué
contre le ganglion, 1’¢quivalent du cordon dorsal du cyathozoide
et des Ascidiacés en général.

JuLin explique la formation « de novo » du systéme nerveux
des ascidiozoides par le fait que seule la région ventrale du cya-
thozoide intervient dans la blastogénése et que le systéme ner-
veux est un organe dorsal. Il faut remarquer que dans les cas
de bourgeonnement chez les Aplousobranches, ou les trois feuil-
lets interviennent en gardant leur valeur, le systéme nerveux
est néoformé.

Les expériences d’ablation d’une partie plus ou moins consi-
dérable de lindividu (Clavelina, Brien 1930 ; Ciona, P ErEs
1943) fournissent d’autres exemples (endoblaste, mésoblaste) de
restitution nerveuse indépendante du tissu original.

Avant de clore la discussion sur le systéme nerveux des blasto-
zoides, il convient peut-étre de revenir sur l'interprétation donnée
par SALENSKY aux cavités qu’il prétend avoir observées au bord
antérieur de ’embryon et qu’il qualifie de chordales et de coelo-
miques. Ces derniéres ont été effectivement retrouvées, avec les
réserves formulées plus haut, comme devenant le péricarde, mais
les dessins de SaLensky (1891, série fig. 22, PI. XX VII) s’inspi-
rent trop évidemment d’images connues chez I’Amphioxus par
exemple. Pour Korornerr (1905), il s’agit d’artéfacts dus a un
fixateur inapproprié (p. 296). Quant a la cavité chordale dont
la position s’expliquerait difficilement 4 ce niveau et a laquelle
se substitue le mésoblaste axial (comparer les séries de fig. 22 et
24, PI. XXVII, 1891), on est en droit de se demander si elle
n’est pas simplement le début de 1’¢bauche neurale pleine des
blastozoides qui est repérable avant la dissolution de la cavité
péricardique antérieure (ce chap., p. 72).
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La forme particuliere du stolon primaire de P. atlanticum se
présente comme la conséquence de 1’¢talement de 1’embryon sur
son vitellus. Le stolon est d’abord un hémi-cylindre ouvert sur
le vitellus et ne devient un coecum cylindrique que beaucoup
plus tard. Il est au contraire d’emblée a section circulaire chez
P. vitjasi dont le cyathozoide a gardé un type ascidien prononcé.

Lorsque le blastozoide s’est complétement formé et méne une
vie indépendante, on constate que la région qui entoure le cul
de sac endostylaire formé avec la coupure du pédoncule vascu-
laire et l’occlusion du conduit endoblastique commun, a échappé
a la différenciation. A ce niveau se trouvent en place les ébau-
ches de divers organes des blastozoides secondaires futurs. La
blastogénése secondaire se prépare précocement.

Résumé du chapitre 111

Les quatre ascidiozoides primaires sont issus de la strobila-
tion de l’oozoide. Chaque individu recoit, outre l'ectoblaste, un
coecum endoblastique médian avec une portion d'endostyle, un
fragment des tubes péribranchiaux et péricardique, un amas de
mésenchyme hémocoelien.

L’ébauche neurale est une néoformation dérivant du méso-
blaste ; elle est commune aux quatre blastozoides et se fragmente
secondairement. Nos observations s’opposent a celles de nos
prédécesseurs.

Le tissu germinal, la musculature et les deux massifs de 1’¢1éo-
blaste sont formés localement dans chaque blastozoide, aux dé-
pens de plages mésoblastiques.

Le développement du blastozoide a ¢été suivi sur des séries
d’individus.

a) L’6bauche neurale se transforme en une vésicule d'ou déri-
vent les différents constituants du complexe ganglionnaire de
l’adulte : ganglion, ampoule pigmentaire, glande neurale, canal
vibratile, fragment de cordon dorsal. La glande en formation
contient des grains homogénes, restes de cellules pycnotiques
qui disparaissent quand le blastozoide devient fonctionnel.

b) Les deux fragments de tubes péribranchiaux deviennent
les cavités péribranchiales qui se rejoignent dorsalement en une
cavité impaire. Il se forme d’emblée une ouverture cloacale im-
paire.
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c¢) Le fragment d’endostyle devient 1’endostyle du blastozoide.
Le reste du coecum endoblastique donne la cavité pharyngienne
et l’anse digestive.

d) Le fragment de tube péricardique devient un cardiopéri-
carde typique de Tunicier. L’¢léoblaste est un organe transitoire
a cellules vacuolisées renfermant du pseudovitellus.

L'extrémité postérieure de l’endostyle de chaque blastozoide
est un cul-de-sac d’endoblaste non différencié, flanqué de pro-
longements péribranchiaux et péricardique. Cette région devien-
dra blastogénétique avant que I’individu n’ait atteint sa taille
adulte. Les autres tissus du blastozoide se différencient et les
organes acquirent une structure comparable a celle des organes
correspondants des Ascidiacés.



Chapitre IV

LES ASCIDIOZOIDES SECONDAIRES

Les quatre ascidiozoides primaires, groupés en une colonie tétrazoide,
vont bourgeonner tout le cormus, soit directement, soit indirectement, griace a
l’activité blastogénétique propre et indéfinie de chacun de leurs rejetons. La
progression est géométrique et Neumann (1913 a) en a établi les modalités.

La blastogénése débute alors que les blastozoides sont loin d’avoir atteint
leur taille adulte que l'on peut caractériser par le nombre de stigmates, de
vaisseaux (barres) longitudinaux et de languettes dorsales.

Dans le cas du stolon secondaire, le probléme consiste essen-
tiellement a définir la valeur des ébauches. Le développement
ultérieur de chaque bourgeon secondaire, que nous décrirons
succinctement en cours de chapitre, est calqué sur I'organogéneése
du blastozoide primaire.

Aper¢u bibliographique.

HuxLEYy, le premier, observa l’intervention de l’ectoderme, de
I’endoderme (endostyle) et du tissu germinal maternels. Kowa-
LEvsky étendit les résultats de HuxLey en observant a) le long
des flancs du coecum endoblastique, deux cordons, puis deux
tubes (cavités péribranchiales), mais dont il ne put préciser l'ori-
gine (il les imagina dérivant soit du mésenchyme libre, soit de
I’endoblaste) et b) du coté ventral un amas qui devient secon-
dairement l’ampoule neurale. Avec quelques réserves, il admit
que cette ébauche dérive du feuillet moyen (mésoblaste). Ulté-
rieurement la cavité neurale est écrasée par la prolifération du
ganglion et le complexe neural se soude a l'organe vibratile dérivé
d’une invagination pharyngienne. Pour KowaLEvsky, le com-
plexe neural a donc une origine double.

Jorier (1888) avanga que les cordons péribranchiaux pro-
viennent d’une lame mésoblastique venant coiffer 1'endostyle ;
ce mésoblaste, du coté ventral, fournit le matériel neural. L’évo-
lution des diverses ébauches suit les processus bien connus des
bourgeons d’Ascidies. En ce qui concerne le complexe neural,
JoLieT limita la participation de l’endoblaste a l’entrée évasée
du canal (p. 80). La vésicule neurale primitive se retrouve finale-
ment dans le canal (non cili¢ d'aprés l'auteur) et dans la portion
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glandulaire (dont il n’a pu suivre la formation, p. 75). Pas plus
que ses prédécesseurs, JoLieT n’a remarqué la formation transi-
toire d’un anneau neural périendodermique, analogue a celui
signalé dans les ascidiozoides primaires (voir ch. III, p. 87),
bien qu’on observe un tel anneau sur la fig. 7 de la PL. II de
son mémoire.

Dans son étude fouillée de la blastogénése secondaire, SEE-
LIGER (1899) retrouva les diverses ébauches déja découvertes par
ses prédécesseurs. Selon cet auteur, les deux cavités péribran-
chiales dérivent du mésoblaste (p. 600) qui rencontre I’extrémité
distale du processus endostylaire. Du c6té droit, 1’ébauche péri-
branchiale s’avance jusqu’a toucher le péricarde de l’organisme
en bourgeonnement. Mais pour SEELIGER, C€ Voisinage n’a pas
de signification particuliére : le cardiopéricarde se différencie au
moment de la formation du premier stigmate, a partir d’un nodule
mésoblastique logé en arriére de la cavité péribranchiale corres-
pondante. L’¢bauche neurale trouve son origine dans la plage
génitale et mésoblastique qui s'avance dans le stolon et coiffe
P’extrémité distale du processus endostylaire. La partie qui s’est
glissée sous ce processus est isolée par la croissance de 1’endo-
blaste et devient un nodule bientot creusé d’une cavité : I’ébauche
neurale. A mesure que le stolon grandit et se découpe en bour-
geons, I’¢bauche neurale se fragmente. Chaque fragment se trans-
forme en une vésicule pourvue des deux prolongements enve-
loppant le tube endodermique (disposition que SEELIGER rapporte
au mode de formation de I’ébauche et au développement de
I’endoblaste). La partie antérieure de la paroi dorsale de la vési-
cule prolifére l'amas ganglionnaire qui finit par écraser la vé-
sicule, sans cependant la rendre virtuelle. Le reste de la vésicule
donne en avant l'organe vibratile, limité par des cellules cylin-
driques et souvent porteur de corps étrangers, '« hypophyse »
au milieu et un coecum aveugle en arriére. Le pigment oculaire
apparait. Les deux coeca périendodermiques qui ont perdu leur
cavité deviennent deux nerfs dorsaux et postérieurs, puissants,
dont l’apparition devance celle des autres nerfs. SEELIGER a re-
trouvé chez les ascidiozoides primaires les mémes coeca et leur
attribue la méme destinée. Cet auteur ne s’est cependant pas
occupé de la structure du complexe neural entiérement constitué.

K. BonNeviE (1896), comparant le bourgeonnement de Dis-
taplia magnilarva et de Pyrosoma elegans (P. atlanticum) abou-
tit a des conclusions trés différentes de celles de SeerLiGer. L’ébau-
che neurale est double chez le Pyrosome. Lorsque les limites du
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blastozoide se sont précisées, les deux cavités péribranchiales,
dont lauteur tient l'origine pour endodermique, émettent (aprés
fusion en une cavité cloacale) 1’une et l'autre, dorsalement et
du co6té proximal, un processus qui s’¢tend dans 1’hémocoecle.
Les deux processus se rejoignent au dessus de l'endoderme,
constituent un anneau qui se creuse progressivement d'une cavité
et développent une grande masse cellulaire. Comme I'ébauche
croit moins vite que le reste du bourgeon, elle finit par se masser
du co6té dorsal ; sa communication avec les cavités péribranchiales
persiste jusqu’au moment ou la paroi dorsale de la vésicule neu-
rale s’épaissit. La description concorde pour le restant avec celle
de SeeLiGErR. Le cardiopéricarde notamment dériverait du méso-
blaste.

Pour BonnNEVIE, I’¢bauche neurale donc est double et tardive
et se forme aux dépens de l’endoderme, indépendamment dans
chaque blastozoide. L’exactitude de ses observations a été for-
mellement contestée par Neumann (19i3a, p. 337).

NEeuMaNN (1913a et 1935) observe, outre les six ébauches
déja définies, un cordon péricardique, épais de deux cellules,
bien séparé du mésoblaste environnant et du cordon péribran-
chial qu’il cotoyé (p. 325). Les cordons péricardique et péri-
branchiaux (*) dérivent des organes correspondants de I’animal-
meére (p. 333-334). Quand le stolon se strobilise, les blastozoides
ne restent unis que par l’ectoderme, I’endoderme et 1’hémocoele
(cf. stolon primaire). Pour NEeumann, les ébauches trouvent
leur origine dans les tissus correspondants du blastozoide géné-
rateur et dérivent en derniére analyse du stolon du cyathozoide.
N EUMANN n’est cependant pas trés explicite au sujet de 1’ébauche
neurale et on voit mal ses rapports avec le complexe neural
maternel; il la tient pour ectoblastique (1935, p. 294 et 301).

Ses conclusions ont été accueillies avec réserve par BRIEN
(1948, p. 787) qui admet une origine mésoblastique pour le
systéme nerveux, les cavités péribranchiales et le cardiopéricarde,
penchant donc pour l'opinion de SEELIGER, par comparaison avec
les Salpes. Nous-méme (Gopeaux, 1956a) avions adopté ces
vues dans un travail préliminaire sur le systéme nerveux.

BERRILL (1950) distingue, outre la blastogénése primaire, deux
blastogénéses secondaires selon que le bourgeonnement intéresse

un blastozoide primaire (stérile) ou un blastozoide d'ordre plus

(1) Pour JuLin (1904), les cavités péribranchiales ont probablement une

origine endoblastique (p. 549).
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¢levé (sexuellement plus ou moins avancé). Le stolon du blasto-
zoide primaire est formé d'un ectoblaste cubique, du cul de sac
post-endostylaire et de cellules mésenchymateuses emprisonnées
entre les deux autres feuillets. Il n’y a aucun dérivé des parois
péribranchiales et péricardique [« At the same time, it is evident
that there are no extensions from either the perithoracic (peri-
branchial tissues), or from the pericardium », p. 543], Le stolon
du blastozoide secondaire différe par la présence de la plage
génitale et par ses proportions plus importantes.

Les blastozoides ne commencent a bourgeonner que quand
leur organogénése est avancée alors que 1’oozoide bourgeonne
précocement. Cette différence de comportement nous parait s’in-
terpréter aisément par l'existence d’une réserve vitelline d’ailleurs
limitée d’un co6té (oozoide) et la nécessité d’une nutrition active
de l'autre (blastozoides).

BErRRILL (1950 a) attribue erronément a Neumann (p. 546)
I’opinion que les cordons péribranchiaux et péricardique dérivent
des parois latérales du tube pharyngien. Il observe lui-méme que
les cavités péribranchiales se forment par évagination de la paroi
du pharynx (sa fig. 3 E et p. 549) ; il suppose que le péricarde
ne se différencie que lorsque la strobilation est en cours. Quant
au systéme nerveux, il dérive de [I’ectoblaste («apparently
segregating from it at the stolon base», p. 546).

Cette revue rapide de la littérature montre que le désaccord
concernant la valeur des ébauches constituant le stolon secon-
daire est plus accusé que dans le cas du stolon primaire. Seuls
les tissus les mieux représentés et dont les destinées peuvent se
suivre sur les piéces «in toto », ectoblaste, endoblaste et tissu
germinal, nont prété a aucune discussion. Par contre, l'ébauche
neurale a été tenue successivement pour un dérivé des trois feuil-
lets primordiaux et son développement diversement interprété.
Il en fut de méme pour les cavités péribranchiales et pour le
péricarde.

Remarque :

La blastogénése secondaire est de durée indéfinie : le stolon sans cesse
s’allonge par la base et s'ampute a l'autre extrémité ; dés qu'un bourgeon
est strobilisé, un nouveau se prépare. Selon l'dge de la chaine, de 1 a 5
blastozoides seront visibles, d’autant mieux organisés qu'ils sont plus écartés
de la souche (fig. 51) et plus prés de mener une existence propre.

Le premier bourgeon d'une chaine est déja délimité quand le stolon mesure
200 microns de long.

liibl.Lri
N,§ENT
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Les arréts dans la blastogénése se traduisent par l'absence d'un blastozoide
intermédiaire ou par un écart considérable entre les développements de deux
blastozoides successifs. Ces arréts de la blastogénése pourraient s'expliquer
par une déficience momentanée de la nutrition de l'individu géniteur et marque
une prédominance du blastozoide distal sur ses successeurs.

OBSERVATIONS PERSONNELLES

§ 1. — Phase de préblastogénése.

Pour retrouver facilement la phase initiale de la blastogénese, il importe
d'examiner des individus au maximum de taille dans des colonies longues
de plusieurs centimetres ; les ovocytes sont en effet d'autant plus volumineux
que le cormus est plus important (reproduction sexuelle présente dans les
colonies de 8 cm et plus de longueur). Ce caractére mis a part, les distinctions
établies par Berritr (1950 a), au point de vue germinal, entre les zoides de
rangs différents, semblent secondaires.

BERRILL a supposé que les ascidiozoides primaires restent stériles et sim-
plement blastogénétiques. Nous avons montré que cette stérilité ne pouvait
qu'étre secondaire (ch. III, p. 90 et fig. 39, 47, 48). Les blastozoides issus
directement des ascidiozoides primaires regoivent un stock germinatif dont
les ovocytes entament a peine leur phase d’accroissement. Les blastozoides
bourgeonnés ultérieurement dans le cormus regoivent des ovocytes plus avan-

Fig. 47

Photographie d'une coupe dans la zone stolonifére d’une colonie tétrazoide
dont I’embryon (E.) n’est pas entiérement résorbé. — L'embryon montre le
cardiopéricarde (P.), le canal vibratile (C.V.) et sa ciliature, le reste du
vitellus (V.). — Deux stolons (St 1 et St2) sont intéressés par la coupe.
Leur structure correspond aux fig. 48 a et 48 b. L'éléoblaste (Elb.) d'un

blastozoide primaire est présent sur la coupe. — Echelle : 100 microns.
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cés (comparer les fig. 49, 50 représentant des stolons prélevés sur des indi-
vidus adultes et la fig. 48 relative a un stolon prélevé sur un zoide primaire :
le contraste est net).

Quand le blastozoide présente 16 stigmates et de 5 a 6 barres,
son massif germinal, jusqu'alors indivis, se scinde en deux lots
(HuxLey). Le premier, restant sur place, contient I’ovule unique
et les ébauches de 1’oviducte et des follicules testiculaires ; le
second, formé de cellules ovocytaires moins avancées, sauf une,
plus volumineuse, et précédées de cellules mésoblastiques, vient
se loger dans le sinus entre les deux amas de 1¢léoblaste et
au dessus du canal endoblastique qui prolonge 1’endostyle de
I’individu, c'est-a-dire a la base du stolon futur.

Rien de plus ne se produira tant que le zoide ne sera pas
proche de sa libération.

En conclusion : dans la phase préparant la blastogénése secon-
daire, l'amas génito-mésoblastique se scinde en deux parties ;
l'inférieure vient se loger entre tes éléoblastes.

§2. — Poussée du stolon secondaire.

Lorsque la libération du zoide approche, le massif génito-
mésoblastique reprend sa poussée et s’étire le long de 1’ectoblaste
dans le stolon qui commence a faire hernie et dont la lumiére
est occupée par le coecum endoblastique et par des cellules hémo-
coeliennes éparses. Les coupes, suivant les différents plans de
I’espace dans les stolons débutants des ascidiozoides primaires,
montrent les détails suivants (fig. 47 et 48) :

a) un disque a'ectoblaste a épithélium cubique a gros noyaux
et protoplasme dense subsiste en regard de I’endoblaste. Selon
BERRILL, l'induction est imputable a 1’ectoblaste plutét qu’a 1’en-
dostyle ;

b) le tissu endoblastique est représenté par le bout aveugle de
I’endostyle ou processus endostylaire. Celui-ci ne se différencie
jamais et conserve sa structure embryonnaire, de telle sorte que
chaque processus endostylaire n’est rien d’autre, en fin d’analyse,
qu’une extension de l’endostyle du cyathozoide (Brien, 1948,
p- 786). Sur le frais, le bleu de toluidine, colorant métachromati-
que, met en évidence, au niveau de I’endostyle, trois paires de
bandes glandulaires colorées en mauve et deux paires de bandes
intermédiaires ciliées colorées en bleu, tandis que la touffe fla-
gellée ventrale reste incolore. Les colorations métachromatiques
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Fig. 48 a. b.
1
Coupes transversales aux deux extrémités du stolon d'un jeune blastozoide
primaire. — La base du stolon n'est pas enveloppée entiérement par l’ecto-
blaste. — On remarque le coecum endoblastique (End.), les prolongements
péribranchiaux (T.P.) et péricardique (P.), a l'état de cordons, la réserve
germinale (R.G.). Il y a quelques cellules dans I'hémocoele.
Echelle : 25 microns.

s’arrétent a hauteur du processus endostylaire teint en bleu, tan-
dis que la gouttiére se transforme en tube par suture au niveau
des bandes glandulaires supérieures. Seul un liséré métachro-
matique souligne le bord interne du tube (mucus ?). Les bandes
ciliées marginales de l'endostyle se continuent dans le raphé
rétro-pharyngien vers l'entrée de l'oesophage ; les autres dispa-
raissent avec les bandes glandulaires.

Les coupes transversales du processus endostylaire sont de
forme variable ; carrées a l'origine de l’organe, elles s’aplatissent
et ensuite deviennent rectangulaires (les parois latérales restant
formées d’un épithélium élevé, les faces supérieure et inférieure
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d’un épithélium pavimenteux ), puis sont a nouveau carrées, avec
une lumicre centrale en forme de croix ;

c) les deux croissants de Yéléoblaste, toujours bien développé,
se voient a la base du stolon naissant. L’¢léoblaste persiste encore
quand le stolon fait une hernie mesurant de 50 a 200 microns
et que le premier blastozoide de la chaine s’est déja délimité.
Il apparait sur la photo 47 ;

d) trois cordons gréles de cellules embryonnaires se retrouvent
contre les flancs du coecum endoblastique :

a) deux sont symeétriques et n’ont plus de relation avec le tissu
d’origine : les cordons péribranchiaux. Nous avons décrit et re-
présenté plus haut (ch. III, p. 90 et suiv. et fig, 38 et 41) com-
ment les parois des cavités branchiales d’un blastozoide primaire
se continuaient, & une époque reculée de 'organogénese dans des
cordons latéraux s’avanc¢ant entre l’endoblaste et les massifs de
1’¢1éoblaste. Ces cordons ne sont d'ailleurs que les restes des
tubes péribranchiaux qui primitivement parcouraient le stolon
primaire dans toute sa longueur avant d’étre trongonnés par les
étranglements délimitant les blastozoides primaires. Plus tard une
nouvelle rupture se manifeste entre les parois des cavités péri-
branchiales et leurs prolongements distaux. Ce sont les prolon-
gements distaux que nous retrouvons de chaque c6té du coecum
endoblastique ; ils s’allongent avec le stolon.

f3) Le cordon asymétrique, qui en section ne montre guére
plus d’une ou deux cellules, se poursuit jusqu’au péricarde du
blastozoide mére. C’est donc le cordon péricardique. 1l conserve
ses rapports anatomiques avec l’organe générateur et n’est d’ail-
leurs qu'un reliquat du tube péricardique s’étendant a 1’origine
sous le tube péribranchial droit jusqu’au bout libre du stolon
primaire (voir ch. III, p. 90 et suiv. et fig. 40 et 41). Dans
le stolon secondaire, le cordon péricardique marque le flanc droit
et se colle a I’endoblaste et au cordon péribranchial correspon-
dant, vers la face portant le cordon génito-mésoblastique.

e) Nulle trace de Yébauche neurale n’est visible sur un stolon
a ses débuts. L'espace libre entre l’ectoblaste et 1’endoblaste est
parcouru par des cellules hémocoeliennes (fig. 48).

En conclusion : le stolon débutant renferme, dans un étui ecto-
blastique, un coecum endoblastique, deux cordons péribranchiaux
et un cordon péricardique latéraux, un massif germinal et des
cellules hémocoeliennes. Tous ces tissus dérivent des tissus ma-
ternels correspondants.
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Fig. 49

Coupes sagittales dans des stolons débutants. — a) La coupe montre la

continuité du massif mésoblastique et génital (R.G.) avec l%bauche neurale
(E.N.) par dela l'endostyle (En.) ; b) la coupe montre un stade plus avancé.

L'ébauche neurale (E.N.) s’est creusée d'une cavité discrete ; elle est tou-

jours en relation avec le massif génital et mésoblastique (R.G.) en avant de
I'endostyle (En.).
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La disposition des ébauches dans un stolon d'ascidiozoide
primaire décrite ci-dessus se retrouve dans celui d'un blastozoide
secondaire. Seule la taille des ovocytes inclus dans les massifs
germinaux permet d’établir une distinction entre les stolons.

§3. — Evolution du stolon secondaire.

L’¢tude du stolon secondaire se raménera pour nous a la dé-
termination des origines et de la mise en place des ébauches
neurale, péricardique et péribranchiales. L’organogénése ne pré-
sente en elle-méme rien de particulier et sera considérée rapide-
ment a la fin de ce chapitre.

a) L'ébauche neurale est au départ un amas de cellules méso-
blastiques en continuité directe avec le massif génito-mésoblasti-
que. Dans ce massif en migration, les cellules mésoblastiques
banales précédent les cellules germinales ; il s’y méle apparem-
ment des cellules hémocoeliennes. Le cordon mésoblastique coiffe
le coecum endoblastique alors que le stolon proémine de 100 mi-
crons a peine et les cellules envahissent ’espace resté libre sous
la paroi inférieure du coecum. Les fig. 49a et 49b, se rapportant
a des blastozoides secondaires (cf. la taille des ovocytes du
massif germinal R.G.), montrent, la premiére, la mise en place
de l'ébauche neurale, la seconde, le début de l'organisation de
cette ébauche. Une cavité discréte y est apparue, que 1’on retrouve
sur la fig. 50a. Cette figure représente une coupe transversale
dans un stolon ou le premier blastozoide de la série se forme ;
il n’y a pas encore de strobilisation. La fig. 50b intéresse le
méme stolon mais passe plus distalement, au niveau du volumineux
ovocyte ; 1’ébauche neurale n’est & nouveau qu’un amas de cel-
lules. A ce moment, les ébauches occupent toute la longueur du
bourgeon, dont la polarité est indiquée par la position distale de
la cellule sexuelle femelle.

Dans le stolon primaire, 1I’ébauche neurale a une croissance
limitée ; dans le stolon secondaire, qui ne cesse de s’allonger par
la base et de se trongonner a l’autre extrémité, la croissance est
en principe infinie. Elle se fait du c6té proximal par activité
mitotique mais aussi, selon toute vraisemblance, par apport de
cellules hémocoeliennes dont un gros amas sicge fréquemment a
l'origine du stolon et est en contact avec 1’¢bauche neurale. Il n'y
a jamais intervention de l’ectoblaste, comme il ressort de I’examen
des coupes sériées.

L’¢bauche neurale n’est jamais commune qu’a un blastozoide et
a la base du stolon, disposition différente de celle notée sur le
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stolon primaire. Quand le blastozoide atteint une taille suffisante
(£ 200 microns de long), un étranglement ectoblastique le déli-
mite, ne respectant que la continuité de I’endoblaste et de 1'hémo-
coele.

Fig. 50
Coupes transversales dans un stolon proéminant ; un premier blastozoide va
se délimiter. — a) Coupe passant a la naissance du stolon et montrant
I’¢bauche neurale (E.N.), creuse, a parois d’¢paisseurs inégales, la cavité
endoblastique (End.), en forme de croix de St André, les tubes péribranchiaux
(T.P.) et le cordon péricardique (P.) contre les flancs du coecum endo-
blastique et la réserve germinale (R.G.) ; b) coupe passant a l'autre extré-
mité, montrant un gros ovocyte avec noyau clair a chromatine périphérique
et nucléolé (réserve génitale, R.G.), l'extrémité distale de 1¢bauche neurale
(E.N.) non organisée et condamnée a disparaitre. Entre les deux, le coecum
pharyngien, les tubes péribranchiaux (T.P.) et le nodule péricardique (P.)
beaucoup mieux défini que sur l'autre coupe. — Echelle : 25 microns.



Fig. 51

Vue du stolon d’un blastozoide secondaire. — Trois bourgeons et 1'ébauche

du quatrieme sont visibles et montrent une organisation de plus en plus

poussée. — E.N. : ébauche neurale ; R.G. : réserve germinale a la base du

stolon. — Remarquer l'inflexion du péricarde vers le futur stolon du blasto-
zoide n° I. — Echelle : 250 microns.
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La cavité neurale s’amplifie ; la paroi superficielle se révele
bientdt plus épaisse que la paroi profonde. En méme temps,
I’6bauche s’est tassée dans la région proximale, abandonnant la
région distale du bourgeon, par remaniement propre et vitesse
de croissance relative. Alors que le premier stigmate se perce
(individu long de 200 a 250 microns), I’¢ébauche neurale a consti-
tué¢ ses coecums périendodermiques ; ceux-ci fusionnent ensuite
en un anneau qui persiste jusqu’au moment ou le blastozoide
pourvu de 8 a 10 stigmates commence a gonfler et a s’arrondir.
L’anneau se rompt et les branches se résorbent. L’¢bauche évolue
paralléelement a celle du blastozoide primaire. Les transformations
successives sont retracées par les divers blastozoides d'un méme
stolon (fig. 51). La fig. 52 présente le détail agrandi de la région
buccale d’un individu se placant au point de vue développement
entre les blastozoides I et II de la fig. 51. Des images de phago-
cytose (« Fremdkorper » de SEeLiGER) sont visibles dans la paroi
de la vésicule.

Les racines nerveuses sont présentes dans les individus au
développement équivalent a celui du blastozoide I de la fig. 51 ;

Fig. 52

Coupe sagittale de la région bucco-neurale d'un blastozoide secondaire por-
teur de 15 stigmates et 4 vaisseaux de forme arrondie et toujours lié au
stolon (individu se trouvant a un stade de développement intermédiaire entre
les blastozoides 1 et II de la fig. 51). L'organe vibratile (O.V.) est ouvert
dans le pharynx (Ph.), l'ampoule neurale, écrasée par la masse du ganglion
(G.), est réduite au canal, mais s'é¢tend dans le prolongement postérieur
(P.P.), reste de l’anneau périendodermique ; il n'y a encore ni cils, ni sub-
stance fibrillaire. La limite entre Il'ancienne vésicule neurale et le ganglion
est nette, sauf au niveau de la zone de prolifération du ganglion. Le siphon
buccal (S.B.) est formé, mais non fonctionnel ; le mésoblaste du sphincter
est en place.
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leur disposition est celle des nerfs du blastozoide primaire, avec
cette différence que les nerfs postérieurs se rejoignent a la base
de l’'unique vaisseau tunical (Pyrosoma ambulata).

En conclusion, [l'ébauche neurale est d'origine mésoblastique.
Aprés son individualisation, son évolution se poursuit paralléle-
ment a celle de l'ébauche correspondante du blastozoide primaire.

b) Les deux cordons péribranchiaux, que nous avons vu
détacher précocement des cavités péribranchiales de I’individu
meére, se repérent facilement sur les stolons qui commencent a
proéminer ou sur la base des stolons plus anciens ; chacun ne
comprend qu’un seul rang de 2 a 4 cellules accolé au flanc du
processus endostylaire. Lorsque les cordons sont dans un blasto-
zoide en voie de délimitation et avant rupture des ébauches, ils
augmentent de volume dans leur région moyenne, les cellules,
plus nombreuses, se disposent autour d’un axe central qui fait
place, au milieu du zoide, a une cavité péribranchiale longitu-
dinale de section arrondie. Au dela, vers le bout distal du stolon,
la cavité disparait a nouveau et I’¢bauche redevient cordon. Ces
cordons et cavités s’encastrent dans les parois de l’endoblaste
(fig. 50).

Lorsque la strangulation du stolon par le repli ectoblastique déli-
mitant le bourgeon est achevée, les cordons péribranchiaux sont
coupés et s’arrétent a la naissance du pédoncule unissant deux
zoides voisins, pédoncule qui reste trés court, comme en témoi-
gnent les contacts intimes persistant entre blastozoides avancés
(fig. 51).

En s’tendant vers le dos et le ventre du blastozoide, les
cavités péribranchiales recouvrent peu a peu les flancs du conduit
endoblastique et se rejoignent au dessus de l’anse intestinale,
créant la cavité cloacale (fig. 51, n® II). Les parois cubiques
endoblastiques et péribranchiales s’accolent suivant certaines
lignes privilégiées qui délimitent les futurs stigmates dans une
plaque protostigmatale (Jurin, 1904 a). Les lacunes hémocoelien-
nes restent ménagées. L’épithélium péribranchial proche de 1’ecto-
blaste s’amincit, soulevé de place en place par les noyaux. Le
blastozoide secondaire, encore arrondi, porte déja 18-20 stigmates
et 10 vaisseaux ; sa branchie est plus compléte que celle du blasto-
zoide primaire.

Ce perfectionnement relatif est sans doute aussi & rapprocher
des possibilités de nutrition du blastozoide, plus étendues que
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celles d’un cyathozoide a ressdurces limitées, et dont les ascidio-
zoides primaires doivent étre précocement capables de mener une
vie indépendante.

En conclusion, les cavités péribranchiales se développent aux
dépens des fragments des cordons péribranchiaux que la strobi-
lation répartit entre les blastozdides.

c) De toutes les ébauches présentes dans le stolon, ['ébauche
péricardique est celle dont 1’observation est la plus délicate. On
apercoit une file ténue de petites cellules disposées 1’'une derriére
l’autre, qu’il est souvent malaisé de retrouver méme sur coupes
transversales sériées (fig, 48). Nous tenons pour hautement pro-
bable mais non absolument certain que le péricarde des bour-
geons dérive de celui de l'individu-souche et donc, en derniére
analyse, de celui de I'embryon. Bien que sur certains de ses des-
sins (PI. XXXIV, fig. 41, 50, 51, 53 par exemple) on puisse
relever la présence du cordon péricardique, SEELIGER n’y préta
aucune attention.

Sur la fig. 50, a hauteur de la région neurale, le cordon péri-
cardique est peu distinct ; il est plus apparent dans la région de
la cellule germinale, voisine de la région ou se formera le ceceur
du blastozoide.

Au niveau du pédoncule unissant un blastozoide au précédent,
il n’y a plus trace de cordon péricardique ; il s’arréte plus tot
a un niveau antérieur. Cependant, les blastozoides secondaires
les plus avancés montrent, comme les ascidiozoides primaires,
une évagination péricardique entrant dans le stolon futur et que
I'on retrouve sur les coupes transversales de cette région (blasto-
zoide I de la fig. 51).

En conclusion : le cardiopéricarde des blastozoides secondaires
continue vraisemblablement celui des ascidiozoides primaires,
cest-a-dire, le tube cardiopéricardique de l'embryon.

§4. — Organogénése des blastozoides.

La fig. 51 résume la suite bien connue des stades franchis par les blasto-
zoides secondaires depuis leur individualisation sur le stolon jusqu'a leur
libération compléte. La chaine est 1égérement tordue.

a) Le blastozoide I, le plus avancé, a déja acquis la forme définitive.
On reconnait les différents organes. Les siphons sont dessinés, mais non
perforés, la cavité cloacale produite par la fusion des chambres péribran-
chiales est ample et se moule sur l'anse intestinale, la branchie porte 18
stigmates, 8 barres et 2 languettes de LisTer. Les organes lumineux et dor-
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saux sont en place. L’endostyle et le tube digestif sont différenciés et la
glande pylorique se présente comme un anneau enserrant la base de la
branche montante de l’anse intestinale ; des colorants peuvent s’y concentrer
(GobpEeEaux, 1954). Les cellules germinales sont bien reconnaissables. Le cceceur
est fonctionnel et le péricarde montre distinctement lextroflexion vers le
futur stolon de ce blastozoide, passant sous 1%¢léoblaste.

Quant au systéme nerveux, accolé au pédoncule vasculaire, il est formé
dun ganglion massif, constitué de strates réguliéres de cellules, ou la sub-
stance fibrillaire est encore absente, et d’un bouton cellulaire ventral, la
glande neurale, en relation d’une part avec le pharynx, d’autre part avec
un cordon plein qui longe le bord postérieur du ganglion. La glande neurale
est déja développée et a apparemment atteint sa taille définitive (diamétre :
30 microns). Les racines nerveuses n’ont pu étre observées sur cet individu,
mais elles ont été repérées sur les coupes de blastozoides de développement
équivalent, pourvus d’une substance fibrillaire ganglionnaire.

b) Le blastozoide II, plus de deux fois plus petit, présente cependant les
ébauches bien reconnaissables de plusieurs organes : siphons buccal et cloacal,
petite cavité cloacale, pharynx avec 13 fentes plus ou moins développées,
mais sans barres, ni languettes de Lister, endostyle, anse intestinale. L'éléo-
blaste est présent. Derricre 1’anse intestinale siege l’amas génital encore
indivis. L’¢bauche neurale est a 1'é¢tat de vésicule ample ; sa paroi externe,
dorsale, est cependant déprimée par un amas lenticulaire, constitué¢ de quel-
ques assises de cellules, le futur ganglion. La cavité, dun volume supérieur a
celui de l’amas cellulaire, dépasse celui-ci en avant et en arriére. En avant,
la paroi de la cavité est proche du futur siphon buccal, mais ne montre
pas encore le futur organe vibratile qui se creusera un peu plus tard (fig. 52).
Vers l'arriere, la cavité se continue dans les coeca qui enveloppent le con-
duit endoblastique cloisonnant le pédoncule vasculaire ; l'anneau n'est plus
complet.

Le blastozoide II montre, par comparaison avec ses voisins, le mouvement
d’extension de la région neurale, la rotation de 1’endostyle et des stigmates
branchiaux.

c) Le blastozoide III est encore plus petit et sa structure encore plus
simple. Il commence a s'arrondir. On n’y reconnait que l'endostyle soulignant
le bord ventral de la future chambre pharyngienne, sur la paroi de laquelle
s’esquissent 5 stigmates, et a lopposé, la cellule-cuf dans un amas méso-
blastique non loin du futur éléoblaste. L'anse digestive commence a s’¢vaginer
de la cavité endoblastique et la cavité cloacale s'ébauche a peine. Le systéme
nerveux superposé a lendostyle présente une structure vésiculeuse, a lumiére
trés réduite ; l'anneau périendodermique est en place.

d) La structure du dernier blastozoide (IV) est rudimentaire: on ne dis-
tingue que l'ectoblaste, le tube endoblastique, au dessus de celui-ci, un cordon
de cellules en relation avec un amas ovarique et en dessous un amas de
cellules dou sortira le syst¢tme nerveux. Sur les flancs du processus en-
dostylaire, les coupes transversales montreraient les ébauches péripharyn-
giennes et cardiopéricardique (fig. 48).

En conclusion : sur le stolon secondaire, lorganogénése des blastozoides
se fait suivant les mémes voies que l'organogénese des blastozoides primaires.

Les blastozoides secondaires se détachent du stolon générateur dans un
état plus avancé que les ascidiozoides primaires. Le blastozoide qui se dé-
tache est encore arrondi en vue latérale (850 a 900 microns de diamétre),
porte 18 stigmates, 11 barres longitudinales et 3 languettes dorsales, la
médiane plus récente et plus courte. Il n’est pas fonctionnel, ses siphons sont
toujours clos et son éléoblaste est encore bien développé. La région stoloni-
fére présente déja la structure exposée plus haut (p. 122 et suiv.). Le corn-
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plexe neural est entierement développé et, anatomiquement, présente tous les
caractéres de lorgane du zoide adulte (voir ch. V).

La forme du blastozoide se modifie par allongement antéro-postérieur, par
extension de la branchie et apparition d’un vestibule buccal. L'individu de
la fig. 53 a déja ébauché ce mouvement. Il est pourvu de 20 trémas et de
12 vaisseaux ; il est fonctionnel comme l'indique le contenu (non représenté)
de son tube digestif. Le stolon atteint le stade de la fig. 49 et ses gonades
montrent un ovocyte a coté des amas testiculaires.

1TV
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Fig. 53

Blastozoide secondaire, jeune mais libre et fonctionnel, a systéme génital
médiocrement développé, mais montrant un début de blastogénése ; la branchie
porte 20 stigmates et 10 vaisseaux longitudinaux. — Echelle : 250 microns.

Conclusions du chapitre 1V

L’examen du stolon secondaire révéle que les diverses ébauches
constituant le bourgeon évoluent parallelement a celles du blasto-
zoide primaire. L’avantage que le stolon secondaire a de porter
au méme instant 4 ou 5 individus de structures de plus en plus
avancées, est cependant contrebalancé par la petitesse des ébau-
ches.

De nos recherches, nous pouvons conclure que les ébauches
ectoblastique, endoblastique, mésoblastique, génitale, péribran-
chiales et trés probablement péricardique sont des expansions
des tissus correspondants de 1’animal-souche et, en définitive
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(sauf 1’ébauche génitale), des ébauches des organes du cyatho-
zoide. Elles sont communes a deux blastozoides au maximum.
Nous confirmons entiérement les conclusions de N EumanN et
celles, plus fragmentaires, de SEeLIGER et de JoLIET, ce qui nous
met en désaccord complet avec celles de SaLENskY, de BONNEVIE,
de BEerrILL et, dans une mesure moindre, de JurLin. Ces discor-
dances traduisent les deux tendances qui s’affrontent a propos
de la valeur a attribuer au stolon secondaire du Pyrosome. Pour
les premiers, dont nous sommes, ce stolon est identique au stolon
primaire et les blastozoides secondaires équivalents aux primai-
res ; pour les seconds, dans cette blastogénése, les étapes définies
chez les Ascidies inférieures doivent se retrouver, notamment la
formation des cavités péribranchiales comme extroflexions de la
vésicule interne.

L'ébauche neurale est la seule néoformation ; nous pouvons
reprendre 1'idée de JurLin que cette néoformation peut s’expliquer
par la localisation abdominale du bourgeonnement, a l'opposé
du complexe neural. C'est ici que se marque la différence princi-
pale entre les deux générations blastogénétiques. La croissance
continue de 1’6bauche neurale du zoide secondaire est centripéte
par apport de nouveau matériel a mesure que l’allongement du
stolon ¢éloigne les bourgeons déja en organogénése. Dans le sto-
lon primaire, la croissance, limitée a quatre individus, est centri-
fuge. Mais daris 1'un et l'autre cas, l'organisation se fait aux
dépens du mésoblaste. Il serait intéressant d’examiner P. vitjasi
dont le stolon porte prés de 100 individus.

L'origine mésoblastique de 1’6bauche neurale secondaire nous
met en opposition avec N EUMANN et BERRILL, mais nous n’avons
jamais vu le moindre signe de passage de cellules de l’ectoblaste
vers le cordon neural, alors que les relations avec le cordon
génito-mésoblastique au début et avec 1’hémocoele plus tard sont
nettes. Le morceau du cordon génito-mésoblastique qui dépasse
le bout aveugle du processus endostylaire joue le role de centre
de fixation des cellules libres qui se concentrent fréquemment a
la base du stolon, constituant une sorte de réserve neurale.

BoNNEVIE a postulé une origine endoblastique a la suite de
deux erreurs successives d’observation de piéces « in toto » qui
I’ont conduite a faire dériver les cavités péribranchiales de 1’endo-
blaste, comme chez Distaplia qu’elle a étudié parallelement, et a
prendre les deux coecums neuraux périendodermiques pour des
expansions des cavités péribranchiales. Le mouvement de ces
coeca tel qu’elle le décrit n’est autre que leur progression a partir
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de I'ampoule neurale. La compacité du stolon ne pouvait d’ailleurs
permettre une compréhension satisfaisante de sa structure.

L’¢bauche neurale évolue comme celle des ascidiozoides pri-
maires et présente les mémes caractéristiques, notamment les
épaisseurs différentes des parois de 'ampoule, la rupture de ’an-
neau au moment du gonflement du zoide et de 1’apparition des
faces antérieures et dorsales définitives, les images de phago-
cytose dans la glande jeune, absentes chez les blastozoides
fonctionnels.

Le péricarde nous semble dériver de 1'organe correspondant du
cyathozoide et son évolution, dans la région dextroventrale pos-
térieure, est celle de tout cardiopéricarde de Tunicier.

Les cavités péribranchiales sont d’origine ectoblastique loin-
taine et leur forme et position définitives sont celles connues
classiquement chez les Ascidies, avec en plus la fusion en un
atrium situé a l'opposé de la bouche.

Le massif germinal dérive de celui des ascidiozoides primaires
qui trouve son origine dans des cellules mésoblastiques, hémo-
coeliennes qui acquierent, a une époque reculée, leur localisation
définitive. Comme pour 1’ébauche de la glande neurale, la destinée
de ces cellules est imprimée précocement.

L'éléoblaste, organe énigmatique, se forme a partir de cellules
hémoblastiques a la maniére de la réserve germinale et non loin
d’elle. Ces cellules, en deux amas semi-lunaires, se vacuolisent,
gonflent et se chargent de pseudo-vitellus. L’¢léoblaste disparait
alors que la blastogénése a débuté et qu’un premier blastozoide
va se délimiter.

Le processus endostylaire apporte les matériaux indispensables
a I’édification de tout le complexe endoblastique (pharynx, anse
digestive). Comme pour le stolon primaire, il semble que 1’endo-
blaste soit responsable de la croissance du stolon secondaire,
repoussant l’ectoblaste et entrainant toutes les autres ébauches.
L'élément régularisateur reste cependant la quantité de matiéres
de réserve disponible aprés que le blastozoide-souche ait terminé
son organogénése voire son histogéneése. L'éléoblaste, que le sang
baigne, céde peu a peu ses réserves. Celles-ci sont utilisées par-
tout dans l’individu au début, puis de plus en plus localement,
a mesure que la structure fonctionnelle s’acquiert. La quantité
de pseudo-vitellus disponible augmente proportionnellement et
I’état d’inanition relative ou se trouvait le stolon s’atténue, ren-
dant possible la blastogénése. A ce moment, le ceeur du blasto-
zoide est fonctionnel.
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Le tissu germinal est transmis de proche en proche et dérive
du stock germinal des ascidiozoides primaires. Son origine se
trouve dans des cellules somatiques dédifférenciées, comme chez
les Tuniciers en général. Nous n’y avons pas vu de cavité, comme
c’est le cas pour P. agassizi et P. vitjasi ; la raison est sans doute
le développement beaucoup plus rapide de ce tissu chez P. at-
lanticum.

Il est remarquable que l’ectoblaste ne joue qu’un rdle secon-
daire dans 1’organogénése ; il n’est jamais qu’une enveloppe et
bien que BerriL (1950a) lui attribue un pouvoir organisateur,
il semble que ce soit a I’endoblaste que cette propriété appar-
tienne. Que l’ectoderme porte une placode épaissie dans la future
région stolonifére, alors qu’il est pavimenteux partout ailleurs,
s’explique par une absence de différenciation ; c’est un phéno-
meéne primaire et non secondaire. Cette placode se trouve a courte
distance du coecum endostylaire lequel conserve également un
caractére embryonnaire ; les deux tissus ne sont séparés que par
I’espace hémocoelien.

En conclusion : le bourgeonnement du Pyrosome est une stro-
bilation par étapes, 1’¢1ément inducteur de 1’0ozoide, le coecum
endoblastique, étant transmis a tous ses descendants auxquels
il assure la possibilit¢ de bourgeonner. Puisque tous les tissus
sauf un dérivent des tissus maternels en gardant la valeur de
ces derniers, on peut parler d’une substitution fonctionnelle des
strobiles au cyathozoide en atrophie. Cette strobilation se tra-
duit par l’aspect schématique de la structure du stolon de Pyro-
some ou les ébauches se trouvent d’emblée en place.

Résumé du chapitre IV

Les blastozoides secondaires dérivent directement ou indirecte-
ment des ascidiozoides primaires et, au travers de ceux-ci, de
I’0oozoide fondateur. Le bourgeonnement correspond a nouveau a
une strobilation ou chaque bourgeon regoit un fragment de 1’en-
doblaste, des tubes péribranchiaux et péricardique, du mésoblaste
de l'individu géniteur dont les tissus ne sont que les prolonge-
ments de ceux de l’oozoide. Nos observations s’accordent avec
celles de Neumann et s’opposent aux conclusions de SEELIGER.

Cependant :

a) le complexe neural est une néoformation mésoblastique ;

5%
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b) les éléments musculaires et les éléoblastes dérivent de cellules
mésoblastiques circulant dans les sinus ;

¢) le massif germinal est un fragment du tissu germinal apparu
dans le blastozoide primaire ; la maturation des éléments se-
xuels progresse lentement ; les premiers embryons se trouvent
sur les colonies longues de 8 cm.

A quelques détails prés, l'organogénése suit les mémes voies
dans 1’¢dification des blastozoides primaires et secondaires.

Chaque blastozoide secondaire garde un cul de sac post-
endostylaire non différencié, flanqué de prolongements péribran-
chiaux et péricardique. Cette région deviendra blastogénétique,
comme chez les ascidiozoides primaires.

Pyrosoma atlanticum ne présente qu’un mode de multiplication
agame : la strobilation. La théorie des feuillets reste donc (sauf
pour l’¢bauche neurale) applicable aux blastozoides, fait unique
chez les Tuniciers.



Chapitre V

LE GANGLION DU BLASTOZOIDE ADULTE

Aper¢u bibliographique.

La structure du ganglion du blastozoide complétement déve-
loppé et fonctionnel a fait I'objet de plusieurs publications depuis
savigny (1815, p. 56, filets nerveux antérieurs et postérieurs),
voat (1854, zone pigmentaire) et TuH. HUuxLEy (1852 et 1860)
qui reconnurent a) une masse granuleuse sombre, entourée d’une
membrane anhyste, le ganglion ; b) 4 ou 5 paires de nerfs de
chaque coOté : une paire antéro-dorsale vers l'ouverture orale, un
nerf latéral devant le repli péricoronal, un gros nerf latéro-posté-
rieur et un nerf postérieur, longeant la créte épipharyngienne,
vers larriére ; ¢) sous le ganglion, un amas d'otolithes rouge
sombre, un diverticule cilié, ouvert d’un co6té dans le pharynx
et portant de l'autre un tubercule sphéroidal ventral.

En 1876, Ussow, en utilisant des coupes, montra que le gan-
glion est formé d’une couche corticale de cellules ganglionnaires
enveloppant un amas central fibrillaire. Il interpréta l'organe
pigmentaire comme un ceil, dont il figura la rétine et méme le
cristallin et la cornée, regardant vers l'intérieur du blastozoide.
Quant a la glande neurale, il la crut bourrée de granulations
et la baptisa otocyste.

Jorietr (1888), a l'occasion de ses recherches sur la blasto-
génese, signale en passant l'existence de 8 paires de nerfs ; tandis
que SeeLicer (1889) se contente de figurer le ganglion d’un
gros blastozoide en indiquant la position des cellules pigmentaires.
L’organe pigmentaire serait un ocelle pourvu d’une rétine a cel-
lules a batonnets.

Parce que le ganglion apparait formé de deux parties séparées
par une cloison cellulaire, Lanire (1890) le crut double. Du
ganglion antérieur sortent trois paires de nerfs innervant le siphon
buccal, aucun filet cependant ne se rendant aux organes phos-
phorescents, et un gros amas ventral qui se glisse entre le gan-
glion postérieur et le tube neural. Du ganglion postérieur partent
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deux autres paires se dirigeant vers les viscéres, de part et d’autre
des papilles dorsales. Et LanicLe de conclure que le ganglion
postérieur est viscéral et l'antérieur cérébroide. Les deux gan-
glions sont reliés par deux faisceaux de fibres. La coupe sagittale
publiée est fort schématisée ; par contre, la vue ventrale du sys-
tétme nerveux est trés claire et montre ce que LaniLLE appelle
le tube neural, cilié dans sa partie en relation avec le pharynx
par le pavillon vibratile, portant un épaississement en appendice
ventral, la glande neurale, et se continuant au bord postérieur du
ganglion et méme au dela comme un cordon plein.

M etcaLfF (1900) donne un dessin des organes intersiphonaux
de P. giganteum LEes. guére meilleur que celui de LauiLLE, ses
spécimens ayant été fixés a 1’alcool ; toute trace de 1’organe pig-
menté avait disparu. Les deux descriptions concordent, mais
M ETcALF signale que la membrane enveloppant le ganglion est
interrompue la ou passe le gros amas de fibres ventrales qu’il
suppose innerver la glande mais que N Euma~N tiendra pour non
fonctionnel. La glande est compacte et formée de cellules vacuo-
leuses, peu colorables comme celles observées dans les glandes
des Aplousobranches coloniales. Au dela de la glande, le tube
de la glande se continue dans un court tube raphéal. Outre les
8 paires de nerfs (4 antérieures et 4 latéro-postérieures), M ET-
caLF observe, émergeant de la face postérieure du ganglion, un
cordon cellulaire mince, entremélé de fibres, et qui serait le nerf
raphéal. L’auteur est peu clair dans cette partie de la description.

N eumanN, dans ses diverses monographies, a fait la mise au
point de nos connaissances ; il a examiné la plupart des espéces
de Pyrosomes, sauf cependant P. atlanticum Pitron. Les deux
coupes qu’il a figurées sont devenues classiques ; elles se révélent
cependant a l’examen fort schématisées, notamment dans la ré-
gion de la glande neurale. N eumann retrouve les 8 nerfs de
ses prédécesseurs, la disposition relative des neurones et de la
substance fibrillaire. Aucun filet nerveux ne se rend a l'organe
vibratile. La glande est un organe massif dont les cellules sont
semblables a celles du tube cilié et contiennent des granules
(cellules en pycnose, PERES, 1943).

Observations personnelles

Le complexe neural est situé sur la ligne médio-dorsale du
blastozoide, incliné de bas en haut et de l'avant vers l'arriére et
placé juste en arricre d’un plan vertical passant par les replis
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péricoronaux. Il est logé dans le mésenchyme hémocoelien, entre
la tunique et l’ectoderme d’une part, la paroi pharyngienne d’au-
tre part.

Le complexe neural est une masse ovoide, plus large et plus
épaisse vers l’avant, amincie vers l’arriére. Chez le blastozoide
fonctionnel, il mesure 100-120 microns de longueur, 70-75 dans
sa plus grande largeur et son épaisseur maximum est de 60 a
75 microns.

L'examen a faible grossissement sur le frais ou aprés coloration
et montage «in toto », permet aussitot d’en distinguer les consti-
tuants :

a) le ganglion proprement dit, placé dorsalement. Le ganglion
est I’¢1ément le plus volumineux ; il est renflé vers l’avant, effilé
vers larriére ; il porte plusieurs troncs nerveux ;

b) la cupule pigmentaire, d’un beau rouge sombre, de forme
trés compliquée, coiffant toute la partie postérieure et inférieure
du ganglion, dont elle n’est qu'une région spécialisée ;

¢) la glande neurale, placée ventralement, globuleuse, de taille
réduite par rapport au ganglion auquel elle est appendue. Vers
I’avant, le canal vibratile la met en relation avec le pharynx.
Vers l'arriere, un cordon cellulaire étroit la prolonge accompa-
gnant la cupule pigmentaire non loin du bord supérieur du gan-
glion. Entre ce cordon cellulaire et la cupule pigmentaire se
faufile le gros faisceau fibrillaire repéré par LAHILLE.

A. - LE GANGLION

Le ganglion examiné «in toto » ne montre d'autres détails
que la sortie des diverses racines nerveuses ou nerfs. Il est pos-
sible de reconnaitre trois groupes d’aprés les zones d’émergence.
Ces nerfs doivent étre observés sur piéces entiéres ou simplement
étalées, leur ténuité ne permettant pas de les retrouver sur coupes
sériées.

Fig. 54
Coupe sagittale légerement oblique d'un ganglion de P. atlanticum montrant
les diverses régions du complexe. — C.P.: cupule pigmentaire ; C.V. : canal
vibratile ou canal de la glande ; G.N.: glande neurale ; N.8 : départ du
8¢ nerf; O.P.; organe photorécepteur; O.V.: organe vibratile (entonnoir
vibratile) ; Ph.: cavité pharyngienne ; P.P.: prolongement cellulaire posté-
rieur de la glande (cordon dorsal) ; Z.F.A.: zone fibrillaire antérieure ;
Z.F.I. : zone fibrillaire inférieure ; Z.F.P. : zone fibrillaire postérieure.
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Le groupe le plus antérieur comprend quatre paires de nerfs qui sortent
céte a coOte, et souvent mélangés, de la région antérieure et latérale et
relativement ventrale du ganglion. Ces nerfs nourrissent la région antérieure
aux plis péricoronaux et plus précisément le sphincter oral. De llintérieur
vers l’extérieur, nous rencontrons :

le nerf 1, le plus dorsal, court sur la face médio-dorsale du tube pré-
pharyngien et se bifurque peu avant d'atteindre la partie dorsale du sphincter ;

le nerf 2, médian, concerne la partie située a mi-hauteur du méme sphincter ;

le nerf 3, le plus important, qui se bifurque, se dirige vers la base du
sphincter et notamment du tentacule ;

le nerf 4, qui n’est sans doute qu'un filet dépendant du nerf 3, court devant
le repli péricoronal, mais on perd sa trace a hauteur des organes lumineux ;
il serait cependant difficile d’affirmer qu'il les innerve réellement.

Fig. 55

Coupe frontale dans la région antérieure d'un ganglion montrant la sortie
des nerfs 1 a 4 et leurs connexions internes. C.P. cupule pigmentaire (méme

légende que fig. 54).
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Ces quatre nerfs présentent une grande variabilit¢é dans leur disposition.
JoLieT et SEELIGER ont signalé l'asymétrie fréquente existant entre les racines
gauches et droites. L'examen confirme entiérement cette observation (fig. 55).
Le nombre de 4 racines est un maximum qui peut ne pas étre atteint. Le
nombre de racines nerveuses antérieures n’a sans doute gucre de signification,
étant donné les connexions qui existent entre elles a l'intérieur du ganglion.

Chaque groupe de 4 nerfs innerve donc la moitié de la région pré-branchiale,
depuis le siphon jusqu’aux deux replis péricoronaux. Ces 4 paires de nerfs
sont 1’homologue de la paire de gros troncs nerveux antérieurs que 1’on
rencontre chez les diverses Ascidies ; il faut donc admettre que chez le
Pyrosome, ces troncs se divisent plus précocement en filets secondaires,
opinion qui est du reste confirmée par l'examen des coupes sériées ou l'on
voit progressivement se joindre les racines d’un méme coté antérieur.

Du flanc du ganglion et a mi-hauteur partent 3 racines répondant aux
nerfs 5, 6 et 7; elles sont d’importances différentes.

Le nerf 5 donne naissance, peu aprés sa sortie, a un filet nerveux trés
fin qui se dirige ventralement, passant entre le repli péricoronal et les premiers
trémas branchiaux. Le gros des fibres du nerf 5 court obliquement dans la
paroi du corps en suivant a peu prés la diagonale de la cloison branchiale.
Son trajet est sinueux ; il innerve trés vraisemblablement toute la partie des
flancs du zoide s’¢tendant du cercle péricoronal aux muscles doacaux. Par-
venu dans l’angle postérieur et inférieur de la paroi branchiale, le nerf se
bifurque en deux branches relativement volumineuses ; la plus importante
entre dans le muscle cloacal par son extrémité ventrale, l'autre atteignant ce
méme muscle a peu prés au quart de sa hauteur.

Le nerf 6, trés ténu, dépasse le bord de la corbeille branchiale vers le
7-8¢ tréma et se perd dans la paroi de la cavité péribranchiale.

Le nerf 7 sort un peu en arriere du nerf 6 et, gardant un trajet sensiblement
horizontal, se dirige vers la partie postérieure du corps parallélement et
au dessus de la suture des branchies ; il rencontre le nerf 8 entre la 2e et
la 3e languettes de Lister, sans toutefois s’y associer. Le nerf 7 innerve
probablement le siphon cloacal comme c’est le cas chez les divers Pyrosomecs
étudiés par N EumMANN, mais sa trace se perd réguliéerement dans les organes
hématopoiétiques chez P. atlanticum.

Le nerf 8 est le dernier de la série. Il émerge de la partie la plus posté-
rieure du ganglion, juste a c6té du nerf 7 dont il se sépare aussitot en longeant
la cupule pigmentaire. Juste derriére celle-ci se trouve un amas de cellules
ou se mélent les fibres des deux nerfs 8 qui ressortent bientdt et longent
la ligne dorsale, de part et d'autre des languettes de Lister. Leur épaisseur
permet de les suivre au travers des organes hématopoiétiques et de reconnaitre
la destination de leurs branches principales. La branche interne aboutit au
vaisseau tunical (impair chez les blastozoides secondaires) ou elle rejoint la
branche correspondante de l’autre nerf. Ces deux branches restent au con-
traire séparées dans les blastozoides primaires dont les vaisseaux tunicaux
sont doubles (cf. Joliet, 1888). La branche externe, aprés avoir envoyé un
filet a l’anse intestinale, aboutit a ’extrémité supérieure des muscles cloacaux,
exactement comme la branche du nerf 5 arrive a l'extrémité inférieure.

Nous savons déja que la paire de nerfs 8 se distingue par son apparition
précoce. Sur coupes, ses racines présentent quelques particularités (voir
ci-dessous).

Les nerfs, selon les divers auteurs, sont moteurs et sensibles ; la musculature
est d'ailleurs réduite aux sphincters des siphons et aux muscles cloacaux. Au
niveau de ces derniers, N EeumMANN a observé des terminaisons étalées de
rameaux nerveux. Cette terminaison serait différente de celle observée chez
les Ascidies par LorLEBERG, oU elle se présente comme un bouton ou une
plaque selon le muscle considéré (Styelopsis grossularia).
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Avant de passer a l’examen histologique du ganglion, il convient de rappe-
ler l'existence, selon M etcarLr, d'un nerf raphéal. Nous n'avons cependant
rien vu de comparable ; nous pensons expliquer l'observation de cet auteur
de la fagon suivante : sur le frais notamment, une ligne sombre marque la
ligne dorsale traversant les languettes et semblant sortir du ganglion (voir
aussi fig. 39 de LanicLe). L'examen de coupes exécutées dans les divers
plans ne révele pourtant rien. Il semble que l'on doive tenir cette ligne sombre
pour une simple suture des parois branchiales. C’est sans doute la seule
indication du cordon décrit par M ETCALF.

Fig. 56
Coupe frontale dans la région postérieure d'un ganglion montrant le chiasma

des nerfs 8 et la sortie des nerfs 7.

Structure microscopique du ganglion
(fig. 54, 55 et 56)

§$ 1. — Les neurones.

Les coupes dans les divers plans montrent la couche corticale
continue, épaisse de 2 a 3 couches de cellules pressées les unes
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contre les autres : les neurones. Ces cellules forment la « sub-
stance grise » et sont disposées immédiatement sous la membrane
anhyste qui enveloppe le ganglion. Cet arrangement s'altére ce-
pendant dans la région postérieure en regard de la cupule pig-
mentaire et du coté ventral, a la naissance de la glande, au point
de sortie du gros faisceau ventral qui se faufile derriére la cupule.
L’espace interne, occupé par les prolongements axoniques, est
divisé (voir ch. III, p. 108) par le septum cellulaire oblique.

Les cellules nerveuses sont du type unipolaire dans leur grande
majorité (fig. 57) et rappellent les cellules des Invertébrés. La
structure du ganglion des Tuniciers se rapproche du reste de
celle des ganglions des Invertébrés.

Fig.s7

Images de neurones unipolaires de la couche corticale.

Le protoplasme est finement granuleux, peu colorable, et ses
contours sont peu visibles, méme en contraste de phase ou sur
pieces dissociées. Il est concentré du co6té interne, ne formant
autour du noyau qu’un mince liséré et s’étire en un pinceau de
fibrilles a direction centripéte, que l’on peut suivre plus ou moins
loin avant qu’il se perde dans la substance médullaire ; le pinceau
peut se diviser en deux ou trois rameaux qui se fondent dans la
masse des axones. Le noyau est ovale et arrondi, proportionnelle-
ment volumineux (6 microns de diamétre environ) et constitue
1’¢1ément le plus visible du neurone. Tous les noyaux ont sensi-
blement la méme taille et des cellules géantes ne sont pas visibles
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(comme chez Doliolum par exemple, ch. VI, p. 122, fig. 87).
Le noyau est porteur de 1 ou 2 nucléoles et les granulations
chromatiques, de tailles variables, sont disposées sur un réseau
plus ou moins apparent.

§2. — La substance fibrillaire.

Les deux compartiments ménagés dans 1’enveloppe des neu-
rones sont occupés par les prolongements de ces derniers ; c’est
la substance fibrillaire qui apparait sur coupes constituée d’une
infinité de petits points, les axones enchevétrés (« Punktsub-
stanz»). C’est de cette substance que partent les filets consti-
tuant les nerfs ou faisant communiquer les deux compartiments
au travers du septum.

Au niveau des zones d’¢mergence des nerfs, les fibres sont
mieux orientées et leur trajet est repérable sur les coupes fron-
tales du ganglion. Pour sortir de l’organe, les fibres, plus ou
moins groupées, se faufilent entre les neurones et se rassemblent
en nerfs que leur finesse ne permet pas de suivre sur coupes.
L’enveloppe anhyste du ganglion se continue autour d’eux. Les
nerfs sont dépourvus de cellules, a 1’exception cependant des
deux gros nerfs postérieurs 8 qui traversent le gros amas de
cellules signalé plus haut, en présentant d’autres sur leur trajet.
Divers auteurs ont vu dans ces nerfs 8 la trace des branches
de l’anneau péristolonial développé par la vésicule neurale pri-
mitive. Les deux formations, nerfs et anneau, ont des origines
différentes, les uns sortent du ganglion, 'autre dépend de la
vésicule et est dans le prolongement du canal vibratile et de la
glande. L’amas de cellules est nettement séparé du cordon dorsal,
relique de l'anneau, et il parait bien qu’il s'agit de cellules du
ganglion séparées dans le cours de la blastogénése. Les nerfs 8
se singularisent des autres nerfs par l’existence d’un chiasma ;
les fibres, entremé&lées aux cellules, se croisent juste derriére la
cupule pigmentaire avant de former les nerfs proprement dits
(fig. 56).

Les racines des nerfs antérieurs (1-4) présentent des conne-
xions intra-ganglionnaires entre les cotés gauche et droit (fig.
55). L’examen des coupes sériées réveéle des connexions identi-
ques avec les nerfs postérieurs notamment 5, 6 et 7, que lon
voit pénétrer jusque dans le compartiment antérieur (fig. 54, 55,
56). Les racines 8 pénétrent dans le ganglion, a c6té des nerfs 7,
de part et d’autre de la cupule pigmentaire et arrivent probable-
ment aussi dans le compartiment antérieur.
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Le compartiment médullaire postérieur, que LAHILLE a assimilé
a un second ganglion, a sa paroi postérieure constituée par la
cupule pigmentaire que surmonte une calotte de cellules du type

nerveux.

§$3. — L'organe pigmentaire et ses dépendances.

a) Structure.

Cet organe se voit particulicrement bien aprés fixation par une
solution osmiée qui conserve le pigment.

La forme de la cupule, simple dans la région postérieure (ou elle
fait penser a une schistera) se complique du co6té ventral. La cu-
pule émet en effet deux prolongements horizontaux, dirigés vers
l’avant, qui bordent le gros amas ventral de fibres nerveuses,
et, & peu prés au méme niveau, deux lames verticales qui enca-
drent lorigine de la glande neurale. L’axe de la cupule passe
juste au dessus du siphon buccal ; il est donc sensiblement pa-
ralléele au grand axe du corps de I’animal.

La partie la plus importante est la cupule proprement dite ;
sa concavité, tournée vers le siphon buccal, est coiffée par une
couche de neurones, a concavité tournée vers 1’arriére de I’animal.
Entre les deux couches se trouve un espace lenticulaire.

La cupule pigmentaire est formée d’un petit nombre de cellules
trés aplaties dont le protoplasme est chargé de granules colorés
et dont le noyau se présente comme une plage claire, longue (10
microns) et étroite (2-3 microns) plus ou moins repérable d'une
préparation a lautre.

Les neurones qui coiffent la cupule forment une seule assise ;
ils ont le méme aspect que les autres neurones et si les noyaux
sont bien visibles, les limites cellulaires n’apparaissent pas. Ce
sont des cellules bipolaires. Leur protoplasme porte une touffe
de fibrilles centrifuges, qui vont buter contre la cupule, et un
axone qui se perd dans la substance fibrillaire de la moitié
postérieure du ganglion (fig. 54).

La structure de l'organe pigmentaire peut s’interpréter comme
celle d’un organe de vision par réflexion. L’absence de mobilité
et la fragilit¢ du Pyrosome empéchent l'expérimentation, mais le
phototropisme négatif de cet animal est bien connu. L’orientation
de lorgane lui permet de recevoir les rayons incidents perpen-
diculaires au grand axe de la colonie et paralléles au grand axe
du blastozoide ; ces rayons se réfléchissent sur la couche pig-
mentaire et impressionnent les terminaisons dendritiques des
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neurones de la rétine qui transmet les influx, via la substance
fibrillaire, a la moitié antérieure du ganglion. Il n’y a pas de
formation lenticulaire comme chez les Salpes.

D'aprés la disposition des nerfs, il y a lieu de considérer
I’'amas fibrillaire postérieur et les neurones qui le délimitent com-
me un ganglion dont le rdle serait de coordonner les relations
entre la rétine et la région antérieure qui répond en fait au
ganglion classique des Tuniciers, tandis que la seconde partie
serait une acquisition liée au développement de l’organe des sens.
Cette hypothése aurait le mérite d’interpréter la dualité apparente
du ganglion, dualité qui est propre au Pyrosome ; les Doliolum
sont dépourvus de systeme photorécepteur et celui des Salpes est
une structure entiérement différente.

b) Nature du pigment.

La nature du pigment était encore inconnue au moment de nos recherches.
Le pigment est rouge orangé et du reste le méme que celui des taches
colorées qui mouchettent les viscéres (tube digestif et lobes testiculaires).
Sur le frais, a I'écrasement, le pigment se disperse aisément et se montre
sous forme de petits granules sphéroides d’environ 0,5 a 1 micron de diaméetre.
Ces granules sont noyés dans une trame protoplasmique qui les agglutine
grossiérement lors de la fixation. Ces granules ne sont pas biréfringents.
Divers tests chimiques (Lison, 1953) ont été tentés. La couleur rougedtre
pourrait faire penser a un caroténoide, mais les tests au lugoi et a l'acide
sulfurique ont été négatifs ; de méme I'échec des tests au bleu de Nii et au
Soudan noir a permis d’¢liminer les chromolipoides. Le pigment est insoluble a
20° C dans les solvants des graisses (alcool, chloroforme, xylol, éther de
pétrole, méme aprés un contact prolongé), est décoloré par les oxydants en
milieu neutralisé, est dissous, puis détruit par divers bases et acides (soude
caustique, ammoniaque, acides sulfurique, chlorhydrique, nitrique, acétique).
Le pigment réduit le ferricyanure ferrique (test de CHEVREMONT et FREDERIC),
précipite facilement l’argent de la liqueur de FontaNA et est osmioréducteur
(I'acide osmique étant d’ailleurs un excellent fixateur). L’ensemble de ces
propriétés permet de classer le pigment du Pyrosome parmi les mélanines ;
mais cette mélanine est un peu atypique, puisque sa résistance aux acides
(les fixateurs picriqués ne conviennent pas, a moins d'écourter la durée du
contact) est faible. La couleur rouge est peut-étre un indice d’une faible
polymérisation. La présence d’une tyrosinase cependant pu étre décelée. En
plagant des tranches de connus frais dans une solution de tyrosine (100 mg
dans 100 cc eau de mer) a 37°, pendant 1 a 2 heures, on obtient une coloration
violette de la solution et des tissus fongant progressivement. Les controles
sans Pyrosomes et avec Pyrosomes tués au formol et soigneusement lavés
au préalable restent négatifs.

Ce pigment rougeatre est largement répandu chez les Tuniciers. Il se
trouve dans les taches oculiformes du siphon et dans certaines cellules san-
guines de Ciona intestinalis, ou Piris le tient pour mélanique ; il est présent
dans les ocelles des Salpes, d'aprés nos tests chimiques. Il est probable que
les taches rouges visibles sur le testicule de Doliolum miilleri, osmlo-réductrices,
appartiennent a ce méme groupe. Le pigment de l'ocelle et de l'otolithe des
tétards d'Ascidies se révele étre aussi une mélanine, argentaffine, résistante
aux agents acides ; la doparéaction devient positive lorsque le stade neurula
est atteint (M iNnganTi, 1951).
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Le compartiment médullaire postérieur, que LAHILLE a assimilé
a un second ganglion, a sa paroi postérieure constituée par la
cupule pigmentaire que surmonte une calotte de cellules du type
nerveux.

§3. — L'organe pigmentaire et ses dépendances.

a) Structure.

Cet organe se voit particulié¢rement bien apres fixation par une
solution osmiée qui conserve le pigment.

La forme de la cupule, simple dans la région postérieure (ou elle
fait penser a une schistera) se complique du co6té ventral. La cu-
pule émet en effet deux prolongements horizontaux, dirigés vers
l'avant, qui bordent le gros amas ventral de fibres nerveuses,
et, a peu prés au méme niveau, deux lames verticales qui enca-
drent l’origine de la glande neurale. L’axe de la cupule passe
juste au dessus du siphon buccal ; il est donc sensiblement pa-
ralléle au grand axe du corps de 1’animal.

La partie la plus importante est la cupule proprement dite ;
sa concavité, tournée vers le siphon buccal, est coiffée par une
couche de neurones, a concavité tournée vers 1’arriére de I’animal.
Entre les deux couches se trouve un espace lenticulaire.

La cupule pigmentaire est formée d’un petit nombre de cellules
trés aplaties dont le protoplasme est chargé de granules colorés
et dont le noyau se présente comme une plage claire, longue (10
microns) et étroite (2-3 microns) plus ou moins repérable d’une
préparation a l'autre.

Les neurones qui coiffent la cupule forment une seule assise ;
ils ont le méme aspect que les autres neurones et si les noyaux
sont bien visibles, les limites cellulaires n’apparaissent pas. Ce
sont des cellules bipolaires. Leur protoplasme porte une touffe
de fibrilles centrifuges, qui vont buter contre la cupule, et un
axone qui se perd dans la substance fibrillaire de la moitié
postérieure du ganglion (fig. 54).

La structure de l'organe pigmentaire peut s'interpréter comme
celle d’un organe de vision par réflexion. L’absence de mobilité
et la fragilit¢ du Pyrosome empéchent ’expérimentation, mais le
phototropisme négatif de cet animal est bien connu. L’orientation
de l'organe lui permet de recevoir les rayons incidents perpen-
diculaires au grand axe de la colonie et paralléles au grand axe
du blastozoide ; ces rayons se réfléchissent sur la couche pig-
mentaire et impressionnent les terminaisons dendritiques des
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neurones de la rétine qui transmet les influx, via la substance

\

fibrillaire, a la moitié antérieure du ganglion. Il n'y a pas de
formation lenticulaire comme chez les Salpes.

D'aprés la disposition des nerfs, il y a lieu de considérer
I’amas fibrillaire postérieur et les neurones qui le délimitent com-
me un ganglion dont le réle serait de coordonner les relations
entre la rétine et la région antérieure qui répond en fait au
ganglion classique des Tuniciers, tandis que la seconde partie
serait une acquisition liée au développement de 1’organe des sens.
Cette hypothése aurait le mérite d’interpréter la dualité apparente
du ganglion, dualité qui est propre au Pyrosome ; les Doliolum
sont dépourvus de systeme photorécepteur et celui des Salpes est
une structure entiérement différente.

b) Nature du pigment.

La nature du pigment était encore inconnue au moment de nos recherches.
Le pigment est rouge orangé et du reste le méme que celui des taches
colorées qui mouchettent les viscéres (tube digestif et lobes testiculaires).
Sur le frais, a 1'écrasement, le pigment se disperse aisément et se montre
sous forme de petits granules sphéroides d’environ 0,5 a 1 micron de diameétre.
Ces granules sont noyés dans une trame protoplasmique qui les agglutine
grossiérement lors de la fixation. Ces granules ne sont pas biréfringents.
Divers tests chimiques (Lison, 1953) ont été tentés. La couleur rougeatre
pourrait faire penser a un caroténoide, mais les tests au lugoi et a l'acide
sulfurique ont été négatifs ; de méme 1'échec des tests au bleu de Nii et au
Soudan noir a permis d’¢liminer les chromolipoides. Le pigment est insoluble a
20° C dans les solvants des graisses (alcool, chloroforme, xylol, éther de
pétrole, méme apres un contact prolongé), est décoloré par les oxydants en
milieu neutralisé, est dissous, puis détruit par divers bases et acides (soude
caustique, ammoniaque, acides sulfurique, chlorhydrique, nitrique, acétique).
Le pigment réduit le ferricyanure ferrique (test de C HEVREMONT et FREDERIC),
précipite facilement l'argent de la liqueur de Fontana et est osmioréducteur
(l'acide osmique étant d'ailleurs un excellent fixateur). L’ensemble de ces
propriétés permet de classer le pigment du Pyrosome parmi les mélanines ;
mais cette mélanine est un peu atypique, puisque sa résistance aux acides
(les fixateurs picriqués ne conviennent pas, a moins d’¢courter la durée du
contact) est faible. La couleur rouge est peut-étre un indice d’une faible
polymérisation. La présence d'une tyrosinase cependant pu étre décelée. En
plagant des tranches de cormus frais dans une solution de tyrosine (100 mg
dans 100 cc eau de mer) a 37° pendant 1 a 2 heures, on obtient une coloration
violette de la solution et des tissus fongant progressivement. Les contrdles
sans Pyrosomes et avec Pyrosomes tués au formol et soigneusement lavés
au préalable restent négatifs.

Ce pigment rougeatre est largement répandu chez les Tuniciers. Il se
trouve dans les taches oculiformes du siphon et dans certaines cellules san-
guines de Ciona intestinalis, ou Piris le tient pour mélanique ; il est présent
dans les ocelles des Salpes, d'aprés nos tests chimiques. Il est probable que
les taches rouges visibles sur le testicule de Doliolum miilleri, osmio-réductrices,
appartiennent a ce méme groupe. Le pigment de l'ocelle et de lotolithe des
tétards d’Ascidies se révele étre aussi une mélanine, argentaffine, résistante
aux agents acides ; la doparéaction devient positive lorsque le stade neurula
est atteint (M iNnganTI, 1951).
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Sauf peut-étre pour l'oozoide des Salpes, la cellule qui porte le pigment
est dorigine mésoblastique lointaine (cell, sanguine, cell, neurale du blasto-
zoide de Pyrosome, cell, conjonctive, chromatophore des viscéres chez les
Thaliacés).

§$4. — Le plexus ventral.

Du co6té ventral, la paroi du ganglion présente une concavité,
juste en avant du bord inférieur de la cupule pigmentaire. L’es-
pace ainsi ménagé entre le ganglion et la glande neurale est
occupé par un puissant faisceau de fibrilles qui émerge, en for-
mant une double racine, de la région fibrillaire antérieure et se
recourbe vers le haut, contournant la cupule pigmentaire. M ET-
carr (1900) a observé ce réseau, mais le fait s’arréter au niveau
du débouché du canal dans la glande neurale et lui attribue la
propriété d’innerver l’entonnoir vibratile. En réalité, comme
NeumaNnn l’a figuré, et bien auparavant LauiLLe, ce réseau de
fibrilles s’avance trés en arriére mais en s’amenuisant. PERES
admet aprés N eumann qu’il est non fonctionnel. Cette hypothése
semble cependant contestable. Bien que M ETcaLF tienne les nerfs
8 pour les nerfs viscéraux (nerfs raphéaux) accompagnant le
raphé dorsal (cordon dorsal), il semble que le plexus ventral
réponde mieux a la définition, « a fortiori » si I'on admet que la
moitié postérieure du ganglion est une acquisition propre au
Pyrosome. Mais alors que ce nerf est trés long chez les Ascidies
(M ETcaLF), chez le Pyrosome, il disparait avant d’atteindre le
bord postérieur de la cupule pigmentaire. Son amoindrissement
progressif permet de supposer qu’il innerve l'organe pigmentaire
bien que les fibres ne paraissent pas y pénétrer. Il n’a pas de
relation avec les nerfs 8.

B. - LA GLANDE NEURALE ET SES ANNEXES

La glande neurale est en relation avec la cavité pharyngienne
par le tubercule vibratile et un canal cilié ; elle se prolonge par
un cordon plein, le cordon dorsal ou viscéral. Telle est la dispo-
sition type que l’on trouve chez 1’Ascidiacé et aussi chez le blasto-
zoide du Pyrosome.

§ 1. — Le tubercule vibratile.

Comme le nom l'indique, c’est une saillie formée de cellules
ciliées et portant le débouché ou entonnoir du canal de la glande.
Il est logé dans 1’angle diédre formé par la jonction des colliers
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péricoronaux. Ces derniers ne forment pas de volutes. La struc-
ture du tubercule est simple : c’est un bouton de cellules cylindri-
ques portant des cils relativement courts (6 microns) et drus,
qui battent dans la cavité du pharynx ; I’entonnoir est un orifice
ovalaire régulier, cilié, d'aspect identique a l'orifice de la glande
des Ascidies Aplousobranches coloniales et trés différent des
orifices complexes de la plupart des Ascidies simples (').

§2. — Le canal

Le canal est court (50 microns environ). Il a un tracé légere-
ment incurvé. Sa section est circulaire ou ovalaire, par suite d’un
léger aplatissement dorso-ventral ; selon les endroits, le diamétre
interne du canal varie de 10 & 15 microns et le diamétre externe
de 20 a 30 microns. La section a tendance a diminuer vers le
fond par réduction du calibre du tube et non par diminution
de la hauteur des cellules. Les cellules sont du type cylindrique,
de taille relativement grande (hauteur 6 a 8 microns), a grand
noyau ovalaire. La face en regard de la lumiére porte des ran-
gées de corpuscules basilaires sur lesquels s’inseérent les cils du
canal, cils dont on peut observer les racines a c6té du noyau.
Les cils sont trés longs et repliés vers la glande. Ils composent
une forte méche axiale, analogue a celle observée chez le cyatho-
zoide ou chez Parascidia (fig. 1 et Gopeaux, 1956). L’examen
sur le frais montre le battement centripéte ondulatoire et continu
des cils. On retrouve ces formations depuis 1’entonnoir jusqu’a
mi-distance de l’entrée de la glande. Les cils, longs, vont plus
loin, mais sur une courte distance (10-15 microns), la lumiére
du canal est vide et 1’¢pithélium a un aspect banal. Au fond
du canal et du co6té dorsal, la paroi fait défaut ; elle est incor-
porée au ganglion et laisse le passage au gros pinceau ventral
de fibres qui longe extérieurement l’organe pigmentaire. Sur les
cotés et surtout ventralement régne la glande neurale, ouverte
dorsalement sur le ganglion comme de coutume chez les Tuniciers
(Salpes et Appendiculaires exceptés).

§3. — La glande neurale.

C’est a l'origine une extroflexion dela paroi ventrale de la
vésicule neurale primitive. Les cellules, en se serrant les unes
contre les autres et par modification de leurs positions relatives,

(1) (ou il a une certaine valeur systématique, au niveau de la famille).
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forment une masse globuleuse non lobée, de 40 microns de dia-
métre, a lumiére virtuelle, appendue au ganglion (voir ch. II).
Les cellules ont un protoplasme finement granuleux, faiblement
colorable et a limites peu nettes ; le noyau est volumineux, ova-
laire, clair, nucléolé. Les cellules de la glande d’un organisme
adulte ne montrent aucune structure particuliére. C’est surtout
chez les individus jeunes, n'ayant pas achevé leur croissance,
que s’observent des vacuoles (M ercaLf et ce travail), des cor-
puscules denses (« Fremdkorper», SeerLiceri produits de sécré-
tion, NeumanNN; cellules en pycnose, PErEs et ce travail), qui
deviendront progressivement plus rares. L’accumulation de cel-
lules en pycnose rappelle que, selon Peres, la glande neurale
est un organe phagocytaire, soit pour les cellules de I’hémo-
coele (chez Ciona notamment), soit pour les cellules de 1%¢pi-
thélium glandulaire. Chez les Aplousobranches, il est possible
d’observer la phagocytose en cascade. Cette derniére semble
absente a tous les dges chez le Pyrosome, tandis que la phago-
cytose d’¢léments hémocoeliens s’observe chez I’individu jeune.

L’orientation centripéte des cils vibratiles, que l’on retrouve
chez les Ascidies coloniales, permettait de penser que la glande
neurale peut étre accessible a des substances a particules suffi-
samment petites qui pénétreraient par le siphon buccal. L'expé-
rience est en accord avec cette hypothése. Diverses substances
(encre de chine Pellikan 541, mélanine de Pieuvre, saccharate
de fer, carmin), mises en suspension dans 1’ecau de mer contenant
de petits cormus ou des fragments de cormus de Pyrosome, ont
pénétré dans la glande. Les particules les plus volumineuses (car-
min) se collent contre les cellules de la glande, sans apparemment
y pénétrer (fig. 58). Les particules plus fines (sépia), de dia-
métre = 1.000 A (Lison, 1942) ont été absorbées par les cellu-
les, en telle quantité que le protoplasme était entiérement noirci
(fig. 59). Le processus est progressif. Il est perceptible aprés une
demi-heure et est trées accusé apreés 2-3 heures. Avec la durée
de la captivité du cormus, les glandes augmentent considérable-
ment de volume ; la lumicre devient réelle, délimitée par une paroi
formée de cellules charbonneuses aplaties ; ce gonflement patho-
logique lié au mauvais état de 1'individu plutét qu’a la présence
de corps étrangers, a l’avantage de mettre en évidence le mode
de formation de la glande et d’en démasquer la cavité. La fragilité
du Pyrosome, comme de tout animal planctonique, empéche mal-
heureusement I’expérimentation ; aprés quelques heures de séjour
en aquarium, l’examen des coupes montrent des tissus lysés.



ANNALES LXXXVIII (1957- 8) 153

méconnaissables. Des expériences comparatives (G ODEAUX,
1956b), menées sur des Ascidies Aplousobranches ont montré
qu’l existe un cycle long de plusieurs semaines au bout des-
quelles les cellules sont expulsées avec leur mélanine ; ce cycle
se superpose au cycle interne rappelé ci-dessus et se traduisant
par la phagocytose en cascade (PERES).

Fig. 58
Grains de carmin (C.) dans la glande neurale, principalement collés aux
parois cellulaires. — Echelle : 10 microns.
Fig. 59

Photo dune glande neurale, «in loco », bourrée de grains intracellulaires de
mélanine m. — G. : ganglion ; G.N. : glande neurale ; O.V. : organe vibratile
(cf. fig. 54).
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Le Pyrosome partage avec d'autres Ascidies coloniales, la pro-
priété d’avoir les cils dirigés vers l’intérieur ; chez les Ascidies
simples (Clavelina, Ciona, Microcosmus, Halocynthia, Dendro-
doa, etc.), les battements sont centrifuges, dirigés vers la cavité
pharyngienne et les expériences de marquage de la glande neurale
par la sépia notamment ont systématiquement échoué (G opeaUX,
expériences inédites). Que Carriste (1951) ait pu observer la
pénétration d’ovules dans la glande de Ciona nous reste incom-
préhensible, ne fut-ce qu’a cause de la taille des ovules: le
diameétre de 1’eeuf de Ciona, fixé aussitot aprés fécondation, est,
non compris ses enveloppes, d'environ 150 microns.

§4. — Le cordon dorsal (viscéral)

Chez les Ascidies, le cordon dorsal, reste du systéme larvaire,
prolonge la glande neurale plus ou moins loin. Chez le Pyrosome,
ce cordon est un axe cellulaire appliqué contre la cupule pig-
mentaire. Il est le dernier signe du collier périendodermique du
blastozoide et correspond en fait au fond de la vésicule neurale
primitive, dont la cavité a totalement disparu, écrasée par la
poussée ganglionnaire (au contraire de la glande ou elle est
seulement masquée). Les expériences de phagocytose ont tou-
jours laissé le cordon intact. Il est formé d’une double couche
de cellules disposées sur plusieurs rangs ; ces cellules sont allon-
gées suivant 1’axe de l'organe et portent un noyau volumineux.
Du c6té interne est ménagée une concavité ou se loge le plexus
nerveux ventral.

Chez les Ascidiacés, le cordon dorsal a toujours intéressé les chercheurs.
I convient cependant de l'examiner séparément chez l'oozoide et chez le
blastozoide.

Le cordon de l'oozoide a été longtemps considéré comme une dépendance
du ganglion (VAN BENEDEN et JuLIN, Maurice), tandis que pour d’autres
auteurs, il n*tait que la relique du canal médullaire larvaire (W ILLEY,
M ETcALF et plus récemment Brien, Huus, bibi.). Cette derniére opinion a
prévalu. M ETcaLF notamment, dans une longue série d’Ascidies, a recherché
ce cordon dorsal et 1’a trouvé chez nombre d’espéces, sous forme d’un cordon
ou d'un canal a cellules non différenciées (voir, a ce sujet, H. AuUBERT).
A ce cordon est associ¢ un nerf impair issu du bord postérieur du ganglion
et dépendant dun des gros nerfs siphonaux. Ce nerf est le nerf raphéal de
MEetcaLr ou nerf viscéral de Turin (nerf impair de Ausert, chez Ciona et
Diazona). 11 est présent quand le cordon fait défaut et AuserT suggére
que les discussions sont nées d’une confusion entre ce cordon et ce nerf en
général intimement accolés. Chez Corella, le cordon dorsal se continue jusque
dans l'ovotestis (Huus) et donne naissance aux gonoductes («Genitalstrangy)
dans la région postérieure et moyenne du corps. AuBerT n'a pu retrouver ces
images chez Ciona intestinalis.

En ce qui concerne le blastozoide, il n'y a guére que chez Aplidium que
le cordon dorsal intervienne en en régénérant le complexe neural. Dans tous
les autres cas ¢étudiés, le complexe neural dérive soit d’un diverticule de la
poche centrale, soit dun tractus mésoblastique.



ANNALES LXXXVII (1957 - 8) 155
Conclusions du chapitre V

Le ganglion du blastozoide de Pyrosome est donc construit
conformément au type commun aux Tuniciers : écorce de neu-
rones principalement unipolaires enveloppant un amas de pro-
longements axoniques d’ou partent les nerfs.

Les nerfs se répartissent en deux groupes principaux, lun
antérieur, innervant la région en avant des ares péricoronaux,
l’autre postérieur, fournissant au reste du corps. Il convient d’ajou-
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ter le plexus ventral contigu a l'organe pigmentaire.

Le nombre des nerfs est variable chez les Tuniciers. On cons-
tate cependant que leur nombre tend a augmenter avec la vie
pélagique, quand on compare Doliolum, Pyrosome et Salpe. Il
tend a diminuer, au contraire, quand on s’adresse aux Ascidies
de plus en plus évoluées, Phlébobranches et surtout Stolido-
branches, ou ils se concentrent selon 1’axe antéropostérieur du
complexe neural. C’est chez les Ascidies coloniales inférieures
que les troncs nerveux sont les plus nombreux (4-5 paires)
(LAHILLE).

Les nerfs 1 a 4 ne présentent rien de particulier, sinon la
variabilit¢ dans leur nombre et disposition. Les nerfs 5 a 8 cor-
respondent, d’aprés les organes qu’ils innervent chez le Pyro-
some, aux cordons nerveux innervant le siphon cloacal des Asci-
dies. La migration de ce dernier a l'opposé du siphon buccal,
a entrainé I’étirement, 1’éparpillement et, partant, la complication
du réseau nerveux ; cette complication a été accrue par l’ex-
tension du réseau branchial.

La disposition différente des nerfs postérieurs chez les P.
fixata et P. ambulata, décelée par N EumMANN, pourrait s’expliquer
par la répartition différente des constituants de la région cloacale
primitive retentissant sur la distribution des filets nerveux. La
variation est d’ailleurs d’importance mineure ; elle porte sur les
dispositions relatives des nerfs 7 et 8.

Le plexus ventral, qui prend naissance non loin du cordon
dorsal, a la valeur d’un nerf viscéral (Jurin) — nerf raphéal
(M EeTcaLr) — nerf impair (AuBerT) observé chez la plupart
des Ascidies (M ETcaLF) et accompagnant le cordon dorsal quand
celui-ci est bien développé. Si nous admettons que la portion
postérieure du ganglion est une acquisition en rapport avec 1or-
gane pigmentaire, le plexus ventral a la disposition de ce nerf
viscéral, mais a la différence des Ascidies, il reste court et ne
dépasse pas en longueur le cordon dorsal.
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Résumé du chapitre V

Le complexe neural du Pyrosome comprend les grandes divi-
sions du complexe neural des Ascidiacés et quelques ajoutes qui
lui sont propres.

a) Le ganglion est formé d’une écorce de neurones envelop-
pant la substance fibrillaire centrale. 1l est divisé en deux régions :
I’'une, antérieure et homologue au ganglion des Ascidies, 1’autre,
postérieure, innovation en relation avec la cupule pigmentaire
postérieure dont la structure est celle d’'un organe photorécepteur
a réflexion.

b) La glande neurale, de volume réduit, est en relation avec
le pharynx par un canal dont la ciliature est & battements centri-
petes. La glande est accessible aux particules fines (mélanine,
etc.) pénétrant par le siphon buccal et les phagocyte. Cette
propriété a été retrouvée chez les Ascidies coloniales (Aplouso-
branches et Stolidobranches).

c¢) A la glande fait suite un cordon dorsal trés court, accom-
pagné d’un plexus nerveux homologué au nerf viscéral des
Ascidiacés.

d) Les filets nerveux sortent tous de la moitié antérieure du
ganglion et se répartissent en un groupe antérieur et un groupe
postérieur.



Deuxiéme partie

LE DOLIOLUM

Introduction générale.

Parmi les Tuniciers, les Doliolum constituent la famille au
cycle biologique le plus complexe, caractérisé¢ par la multiplicité
exceptionnelle des formes sous lesquelles une méme espéce se
présente.

Quoy et Gaimarp découvrirent le Doliolum en 1827, en don-
nerent la premiére description et établirent le rapprochement avec
les Salpes. Leur étude fut précisée par celle de Huxley (1851)
qui reconnut les principaux organes et notamment le systéme
nerveux et le testicule (phorozoide et gonozoide de Doliolum
denticulatum) .

A Kroun (1852) revient le mérite d’avoir montré l'existence
de la larve urodéle et de deux formes reconnaissables, la pre-
miere a la présence de 9 anneaux musculaires et d'un appendice
cylindrique dorsal, la seconde, a la présence de 8 anneaux, d’un
appendice ventral et éventuellement des gonades. L’auteur ad-
mettait une alternance de générations simple.

Cependant, des 1855-1856, G egenBaur devait montrer que le
cycle vital est plus complexe : la larve se transforme toujours
en un individu a 9 bandes musculaires et « stolon » dorsal. Sur
ce « stolon » (qui atteint 18 cm de long chez certaines espéces —
UrsaniN), se fixent deux types d’individus blastogénétiques :
1) les bourgeons latéraux, rangés en file sur les bords du pro-
cessus dorsal (trés différents par l'aspect de toutes les autres
formes), devenant des individus nourriciers (Fol, 1876) ou
gastrozoides (H eErpMaN, 1888) et 2) les bourgeons médians,
de forme semblable a celle de la nourrice, mais porteurs de 8
bandes musculaires et d’un « stolon » ventral (phorozoides de
HErRDMAN) sur lequel se développe une troisieme génération
blastogénétique, les individus sexués (gonozoides de H ERDMAN).

En 1882, GrosBeN considérait encore que 1’oozoide porte deux
stolons, l'un ventral (organe en rosette — KEFERSTEIN et
EHLERS), aux bourgeons abortifs, 1’autre dorsal, produisant les
gastérozoides et les phorozoides. Alors que G EGENBAUR, FoL et
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G rROBBEN croyaient les gonozoides issus des phorozoides,
ULJANIN (1844), puis Neumann (1906) allaient démontrer que
les trois générations apparues par voie agame évoluent a partir
de bourgeons identiques émis par le stolon ventral (« stolo
prolifer») de la nourrice, mais dont le sort est différent suivant
le moment de I’¢mission et le lieu de la fixation. Le « stolon »
dorsal n’est qu’un appendice, vecteur des blastozoides.

En plus d'dnchinia rubra et d’une espéce assez récemment
découverte, Doliopsoides meteori (KrRUGER, 1939), aberrante par
la disposition des muscles et I’emplacement du ganglion (gono-
zoide), les Doliolidae (G arsTanG, 1933) se répartissent entre
4 genres et 12 espéces. Toutes les particularités résumées ci-
dessus ne sont connues que par 2 espeéces. Il reste a connaitre
10 larves et 8 oozoides métamorphosés.

En résumé, le cycle biologique du Doliolum connu par les
espéces D. mulleri et D. denticulatum est le suivant : de loeuf
sort une larve urodéle qui se transforme en un tonnelet, l oozoide ;
celui-ci, stérile et a structure secondairement simplifiée, bour-
geonne trois formes de blastozoides ; lune est sexuée ; les deux
autres, stériles, nourrissent la colonie (gastrozoides) ou les gono-
zoides en cours d'organogénése (phorozoides).

Dans ce mémoire, les chapitres sont consacrés respectivement :

\

chapitre VI : a l'oozoide du Doliolum,
chapitre VII : au stolon prolifére du Doliolum.

STRUCTURES ACQUISES PAR LE DOLIOLUM AU COURS DE
SON CYCLE BIOLOGIQUE

A) L’oozoide de Doliolum passe par quatre stades bien tranchés :

a) Le développement embryonnaire conduit a une larve urodéle, ou l'on
reconnait le «tronc » ou céphalentéron et la « queue » avec sa chorde typique
d'environ 40 cellules et ses muscles striés.

L’espéce Doliolum mulleri s'identifie griace a une ample vésicule creuse
qui sépare les deux régions du corps ; la larve est enfermée dans une enveloppe
hyaline fusiforme ample.

La larve de Doliolum denticulatum (N eumannN, 1906) est enfermée dans
une enveloppe allongée, puis sphérique (1,5 mm de diametre) ; sa queue est
différenci¢e, mais proportionnellement réduite (par rapport a D. mulleri),
et dégénére peu a peu. A la limite des deux parties du corps, enveloppant la
chorde, siége un important anneau de mésoblaste (la ou se développerait la
vésicule de Doliolum mulleri).

b) Par une métamorphose progressive, le tronc acquiert la forme d’un
tonnelet ouvert aux deux extrémités, tandis que la queue se résorbe par
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phagocytose. Quand le tronc atteint une taille de 6 a 800 microns (D. mul-
leri), la queue n'est plus qu’un nodule, logé sous la cavité cloacale dans
I'hémocoele en arriere du muscle VI. D. denticulatum (NEeumann) offre le
méme aspect quand le tronc sépasse le mm.

c¢) La structure de l'0oozoide complétement formé est trés simple. La paroi
du corps porte 9 bandes musculaires, annulaires, logées dans 1'hémocoele ;
les anneaux I et IX sont les sphincters des siphons. La cavité pharyngienne,
antérieure, porte l'endostyle ventral, plus ou moins long suivant les espéces
et prolongé vers l'organe vibratile dorsal par les ares péricoronaux. L'organe
vibratile est uni au complexe neural (ganglion - glande neurale) logé dor-
salement entre les bandes IV et V (sa position varie légérement avec les
especes). A gauche, en avant de IV, se trouve le statocyste impair. En
arriere de la cavité branchiale, l'endostyle se continue dans le repli rétro-
pharyngien atteignant l’entrée de l'oesophage. Le septum branchial, transversal
et oblique, se place entre les bandes V et VI. Derriecre le septum percé de
quatre paires de stigmates, se trouve la cavité cloacale débordant les viscéres
et largement ouverte en arriere. Il n'y a pas de cavités péribranchiales. Au
dessus, l'appendice dorsal, parcouru par I’hémocoele, servira a la fixation
des bourgeons. La région abdominale des Ascidies est représentée chez le
Doliolum par 1’espace triangulaire délimité par les cavités branchiale et cloa-
cale et l’ectoderme, ou se loge le stolon prolifére accolé au coeur et l'anse
digestive dont la forme constitue un caractére systématique important. La
réduction de la région abdominale, comme chez les autres Thaliacés, est liée
a la position des deux siphons sur un méme axe en rapport avec la vie péla-
gique et a l’expansion des cavités pharyngienne et atriale.

d) Quand la blastogénése commence, 1’00zoide, devenu nourrice, se sim-
plifie : I'endostyle se désagrége, la branche disparait et 1’anse digestive dimi-
nue de volume et s’atrophie. Ne subsistent que le ganglion, le cardiopéricarde
et le stolon prolifére. Les bandes musculaires par contre s’¢largissent, parfois
au point de constituer une cuirasse continue caractéristique (D. denticulatum).

B) Les blastozoides sont de deux types :

a) Le gastrozoide, blastozoide mangeur, a une forme trés différente de
l'oozoide. Son siphon buccal, largement béant, conduit a une ample cavité
pharyngienne qui porte ventralement l’endostyle et, en arriére, de part et
d’autre de loesophage, une rangée verticale de nombreux stigmates. Ces
derniers débouchent directement au dehors, la cavité cloacale faisant défaut.
L’anse digestive est en U. La musculature est faible et le ganglion réduit.
Le gastrozoide est fixé sur l'appendice dorsal de la nourrice par un pédon-
cule vasculaire pourvu d’une sorte de sole placentaire (phorocytes). Isolé,
le gastrozoide n’est pas spécifiquement identifiable.

b) Le phorozoide (1) et le gonozoide ont l'aspect général de l'oozoide et
ne différent l'un de l'autre que par la présence d’un pédoncule ventral chez
le premier, du testicule et de l'ovaire chez le second. Le développement des
gonozoides se fait sur le pédoncule ventral des phorozoides. Si l'ovaire
occupe toujours la méme place, le testicule est par contre trés variable de
position, de forme et d’extension (caractéres systématiques).

Les deux formes sont caractérisées par la présence de 8 bandes musculaires
plus étroites que chez l'oozoide. Le ganglion est en arriere de la bande III.
La branchie porte un nombre plus élevé de stigmates que l'oozoide ; elle
s'étend considérablement vers 1’avant chez les genres évolués (Doliolum s. str.
et Dolioletta). Sa disposition, celle de I’endostyle et la forme de l'anse digestive
ont une grande valeur systématique.

(1) 11 manquerait chez Doliolum (Dolioloides) rarum.



CONSIDERATIONS SYSTEMATIQUES

La difficulté d’établir certaines diagnoses d’oozoides notam-
ment, malgré la patiente étude de G arstang, justifie que l'on
s'arréte quelque peu a cette question.

a) Larves.

Les seules larves connues sont celles de D. (Doliolina) mulleri
Kroun et de D. denticulatum Q uovy et GAIMARD, avant et aprés
métamorphose.

Des embryons trés jeunes de D. mulleri, trouvés par nous,
seront décrits plus loin. Ils Sont reconnaissables a la présence
d’une vésicule interposée entre le tronc et la queue.

Chez D. denticulatum (individus capturés a I'W. de Cape-
Town, par 2.000 m, Neumann (1906), I’enveloppe de la larve
est fusiforme, se fripant lors de la fixation. Elle est en général
5 et 6 fois plus longue que la larve proprement dite (NEUMANN).
La queue est pourvue de cellules chordales turgescentes en file
et de cellules musculaires a myofibrilles. En fin de croissance,
I’enveloppe devient sphérique, alors que le tronc a la taille de
2 mm et que la queue n’est plus qu’un nodule interne (N EUMANN,
1906, PI. XV, fig. 2). Une seule larve jeune, répondant a la
description de NeumanN (D. denticulatum) a été trouvée par
nous dans une prise de '« Armauer Hansen » (station 21 - 250 m
de cable). L’enveloppe, longue de 3,5 mm, renfermait une larve
longue de 1 mm (dont 280 microns seulement pour le céphalenté-
ron dépourvu de rostre). Cette forme larvaire se rencontre égale-
ment en mer Méditerranée, si I'on en croit Ucrsanin dont la fig. 3,
PI. V peut étre comparée a la fig. 13, PI. XIV de N EeEumMaNN
(aprés correction du tracé du muscle VII qui passe derriére la
zone d’insertion de la queue et non devant).

Dans les prises de plancton de Villefranche et de I'« Armauer
Hansen », a cOté de larves de Doliolum mulleri, immédiatement
reconnaissables a la forme en U de l’anse digestive et a la pré-
sence d’une vésicule caudale, nous avons trouvé des représentants
d’un type de larve assez différent, moins nombreux, mais de taille
plus favorable a I’étude. La série en est assez compléte, couvrant
une période embryogénique plus étendue que celle de lautre
espece.
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Ces larves de seconde espéce ont, aprés métamorphose, un
céphalentéron typique de Doliolum, assez semblable, mais non
identique cependant a celui des larves de N eumann (1906, PI. XI
a PI. XV). De plus, le rostre fait défaut, méme aux individus
les plus jeunes et la queue, outre de notables variations de lon-
gueur, n’est formée que de tissus peu ou pas différenciés : la
chorde est un amas de cellules de grande taille, mais en désor-
dre, et les éléments musculaires restent au stade mésoblaste.
L’enveloppe folliculeuse (« Eihaut ») est toujours sphérique (dia-
metre dépassant parfois 1,5 mm). La chorde, a sa naissance, est
enveloppée d’un anneau de mésoblaste occupant la place de la
vésicule caudale de D. mulleri. Le céphalentéron porte un en-
dostyle débutant entre II et III et s’¢tendant vers V. L’anse
digestive est dans le plan sagittal. L'oesophage coudé et a con-
cavité antéro-ventrale débouche dans l’estomac a grand axe a
peu pres vertical, logé a hauteur du muscle VI ; lintestin qui
y fait suite, court le long du plancher cloacal pour s’ouvrir par
I’anus, a hauteur du muscle VIII.

Ces larves posent un probléme de détermination, car la litté-
rature est muette a leur sujet, a l’exception de deux ou trois
individus observés par Neumann en 1906 et 1913 et d’ailleurs
au stade final de leur métamorphose. Deux individus ont été
décrits des prises de la « Deutsche Siidpolar Expedition » (N Eu-
MaNN, 1913 b, fig. 3 et 4 ; 1935, fig. 286, voir aussi Brien, 1948,
fig. 283). La plus petite (longueur: 250 microns) était sortie
de son enveloppe de forme sphérique. L’une et l’autre ne por-
taient qu'un moignon de queue proéminant entre les muscles VI
et VII et sans trace d’une vésicule. Ces deux spécimens corres-
pondent aux stades avancés de notre série. NEumMaNN, les com-
parant aux captures de la « Valdivia », les identifie aux larves
de ses figures 4, PI. XIII et 2, PI. XV (1906) qu’il attribue
a l’espece D. denticulatum. Ne disposant pas d’une série étendue
comme la nodtre, il a en effet admis que l'appendice caudal de
ces individus s’était résorbé plus précocement.

Or il ne nous parait pas impossible que I’'individu de la fig. 2,
PI. XV de 1906 de NEeumann, dépourvu d’appendice caudal,
mais resté enfermé dans son enveloppe sphérique rentre plutot
dans notre série que de la sienne. Il existe, en effet, entre cet
individu et ceux a queue proéminente, quelques légeéres diffé-
rences que ne peut expliquer le seul développement embryon-
naire. Ces différences portent sur la longueur de l’endostyle et
la position de I’anus : chez les larves a queue différenciée et
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enveloppe fusiforme, l'endostyle s’¢tend du muscle II (qu’il dé-
passe parfois) au muscle V et I’anus s'ouvre en avant de VIII,
dans le septiéme espace intermusculaire ; chez les individus a
queue mal différenciée et a enveloppe sphérique, ceux de N Eu-
MANN et les notres, l’endostyle commence a mi-distance de II
et IIT et n’arrive pas tout a fait & V et lanus est masqué par
le muscle VIII. II suffit de comparer les figures de NEUMANN,
1906, fig. 3 et 4 et 1913, fig. 4, PI. XIII et fig. 1 et 2, PI. XV
et nos figures.

Tachons de déterminer l'espéce a laquelle appartiennent ces
larves porteuses d’un appendice caudal mal différencié.

Puisque nous les avons trouvées dans le plancton a Ville-
franche s/Mer, voyons quelles sont les espéces de Doliolum con-
nues de la Méditerranée occidentale. Nous essayerons d’établir
une diagnose par comparaison et déduction.

D'aprés M. le Dr T rEGouBOFF, qui a bien voulu nous faire
part de ses observations personnelles portant sur 40 années de
sé¢jour a Villefranche, I'ordre de fréquence est le suivant : Dolio-
lum denticulatum Quovy et Gaimarp (C.C.), D. mulleri KroHN
(A.C.), D. nationalis BorGerT (A.C.), D. gegenbauri UvrLiaNIN
(A.R.). Doliopsis rubescens V ot n’a été observé que trois fois,
D. rarum GrosBeEN et D. mirabilis KoROTNEFF jamais.

Doliolum mulleri présente un cycle bien connu, décrit plus
haut et sur lequel il est inutile de revenir. (D. krohni HERDMANN,
une variété, est rare).

Doliolum rarum est considéré comme trés rare en M éditerra-
née et n’a été recueilli qu’a Naples et Messine. Nous ne l’avons
personnellement jamais observé. La seule représentation d’un
oozoide diment identifié est, & notre connaissance, la fig. 4 de
N eumanNN (1906, PI. XXIV, voir aussi 1935, fig. 255 et BRrIEN,
1948, fig. 255). Le spécimen a musculature étroite, bourgeonnant
et long de 1,5 mm figuré par KerersTeIN et Euncers (1861,
PI. IX, fig. 7), s’en rapproche fortement. L’anse intestinale de
D. rarum, placée dans le plan sagittal, est superficiellement iden-
tique a celle des individus imputés a l’espece D. denticulatum
(NEUMANN, 1906) : elle se compose d’un oesophage a concavité
dorsale, d'un estomac a grand axe longitudinal et logé a hauteur
du muscle VII et d'un intestin rectiligne s’ouvrant dans le cloa-
que derriére le muscle VIII (dans le huitiéme espace intermuscu-
laire). L’endostyle s’étend de II a V. A cet oozoide de D. rarum
parait correspondre la larve, objet de la fig. 1 de la PL. V
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cTULIANIN (1888), aprés correction du dessin de la bande mus-
culaire VII, et nommée Ehrenbergii i1). Sur la méme planche,
fig. 3, ULianiN a représenté une seconde larve qu’il attribue a
la méme espeéce alors qu’il s’agit manifestement d’une autre
(forme du tube digestif, largeur des anneaux musculaires, ex-
tension de l'endostyle, vésicule caudale chez la larve de la fig. 1).
Nous avons plus haut rapproché 1'individu de la fig. 3 des larves
de Neumann (1906). Quant a l’autre larve, elle est semblable a
D. rarum par la longueur de son endostyle, la forme de 1’anse
intestinale et la position de ses constituants, 1’étroitesse des ban-
des musculaires. La présence d’une vésicule caudale la rapproche
de la larve du Doliolum mulleri, mais la forme de l'anse intesti-
nale l'en éloigne définitivement. Dans son texte (p. 131 ), U rsaniN
mentionne aussi D’existence de larves trouvées par SALENSKY,
a enveloppe sphérique et tube digestif étiré, qu’il attribue a D.
rarum, mais qui probablement correspondent a nos larves, a queue
mal différenciée.

Ces caractéres joints a la rareté reconnue par les spécialistes
du Doliolum, son absence a Villefranche nous permettent d’écar-
ter D. rarum.

La discussion a propos de l’'appartenance de nos larves est
limitée en définitive aux especes denticulatum, nationalis et
gegenbauri.

D. nationalis est tenue pour une forme naine de D. denticu-
latum a nombre réduit de stigmates et branchie plus courte ven-
tralement (gonozoides), rencontrée dans les eaux plus chaudes,
littorales. Sa structure s’expliquerait par un développement plus
rapide, les adhérences musculaires freinant la progression de
la branchie ou du testicule. C’est une forme atlantique (BORGERT,
1893; Garstang, 1933) ; a Villefranche s/Mer, elle est moins
commune que la forme denticulatum (M. G. T REGouBoFF). Fauté
d’avoir pu trouver les formes intermédiaires, on admet que D.
nationalis et D. denticulatum sont des especes distinctes (G ARr-
STANG).

La nature des caractéres distinctifs de D. nationalis et de
D. denticulatum permet de supposer que les oozoides sont trés
semblables, ne différant peut-étre que par la taille au moment
de la sortie des enveloppes.

(1) A ne pas confondre avec la variété ehrenbergii Krohn de D. denti-
culatum (gonozoide). L’espéce d’'ULiANiN est un mythe selon Garstang,
(1933, p. 226).
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En ce qui concerne l'oozoide de D. denticulatum jeune et
n’ayant pas encore acquis la cuirasse musculaire caractéristique,
G ARsTANG considére que l’endostyle, remarquablement court,
couvre les muscles III et V (1), tandis que le tube digestif est
droit (voir description plus haut) et s’ouvre a hauteur du muscle
VIII (cf. KerersTEIN et EnrLers, 1861, PL. X, fig. 2 et 4, tailles
2,5 et 2 mm). Des individus de Villefranche oscillant entre 1.000
et 2.000 microns, actifs, munis d’une anse digestive en place,
ont un endostyle étendu de III a V, c’est-a-dire que, par rapport
a celui de nos larves, I’endostyle a légérement reculé.

De Doliolum gegenbauri, forme assez rare a Villefranche, peu
de choses sont connues sur la larve avant ou apres métamor-
phose. Nous n’en avons vu que quelques spécimens (gonozoides
— phorozoides).

La nourrice dégénérée se reconnait a la dominance des muscles
III et IV sur les muscles voisins (G arsTaNG). De 1'oozoide
complet, Neumann («Das Tierreich», 1913c) dit simplement
que l’anus est dans le septiéme intervalle musculaire sans indi-
quer si lintestin est en boucle comme celui des phorozoide et
gonozoide. Pour G arstanG, 'oozoide de D. gegenbauri répond a
un des dessins de Groseen (1882, PL. I, fig. 3 et 4, tailles 1,4
et 2,2 mm) dont les individus ont un endostyle s’étendant de
II a V et un tube digestif de forme comparable a celui de D.
denticulatum. En 1904, FowLERrR a attribué avec vraisemblance a
I’espéce D. gegenbauri tritonis H ERbMANN prés d’un millier d’oo-
zoides trés semblables aux individus de G roBBEN (FowLER, PIL
VIII, fig. 1). L’individu de la fig. 8, PI. XII d°ULjANiN parait
appartenir a la méme espéce.

Il n’en reste pas moins que les espéces décrites par KEFERSTEIN
et EHLERS d’une part et GROBBEN d’autre part sont méditerra-
néennes. Il existe par conséquent deux types d'oozoides qui ne
different pratiquement que par l'extension de l'endostyle (soit
de II a V, soit de IIl @ V), alors que les anses intestinales sont
fort semblables ou difficiles a distinguer sur du matériel mal-
traité comme malheureusement le cas se présente.

Or, cette extension plus ou moins grande de l'endostyle est
précisément ce qui nous permet d’opposer les larves avancées de
N EUMANN, a queue différenciée et enveloppe fuselée des notres
a queue non différenciée et enveloppe sphérique. Si nous ajoutons

(1) Ou, si 'on considére avec G arRsTaNG que les muscles I et II sont séparés
seulement chez l'oozoide, les muscles II et IV (1933, p. 198).
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que D. denticulatum est plus fréquent que D. gegenbauri, quelle
que soit la variété considérée, nous sommes amené a considérer
les larves de N EUMANN comme appartenant a l’espéece gegenbauri
ou a des formes voisines (tritonis, valdiviae, mirabile) et les
notres aux espéces denticulatum/nationalis.

Notre argumentation semble présenter un point faible : si les
larves caudées de NEeumannN représentent le type gegenbauri,
pourquoi la « Valdivia » n'en a-t-elle gueére capturé d’individus
reconnaissables ? Alors que les péches de '« Armauer Hansen »
contiennent des phorozoides ou des gonozoides de D. gegenbauri,
pourquoi une unique larve caudée y a-t-elle été retrouvée ? On
peut répondre que, dans l'une et l’autre expéditions, le bateau,
avancant sans cesse, n’a jamais recueilli qu’un échantillonnage
incomplet de la faune d’une station donnée tandis qu’a Ville-
franche s/Mer, la prospection pratiquée de maniére intensive
depuis de trés nombreuses années et toujours dans le méme péri-
metre, a fourni des résultats statistiques bien plus significatifs.

Pour séparer les oozoides des espéces denticulatum et natio-
nalis, nous sommes actuellement désarmé. Cependant nous pou-
vons supposer que le principe de développement accéléré repéré
chez les deux derniéres générations apparaissant par voie agame
s’applique aussi a celle issue de l’ceuf. En d’autres termes, 1’00-
zoide de D. nationalis s’é¢chapperait plus tot de 1’enveloppe folli-
culeuse que celui de D, denticulatum. Nos collections, malheu-
reusement trop peu fournies pour donner autre chose qu’une
simple indication, comprennent a) des individus de tailles oscil-
lant entre 500 et 700 microns et qui sont renfermés dans leur
enveloppe, soit libres, b) des individus plus agés, dépassant le
mm et porteurs soit d’une queue proéminante, soit d’un nodule
plus ou moins réduit, soit des premiers blastozoides. Rappelons
que la derniére larve de N eumann (1906, PI. XV, fig. 2) at-
teignait 2 mm et était toujours dans son enveloppe (en outre,
voir plus loin, son complexe neural était inachevé).

Comme hypothese de travail ultérieur, nous pourrions imaginer
qu’aux quatre genres de Doliolum définis par G ARsTANG et qui
groupent des espeéces reconnaissables a la disposition des glandes
génitales, de la branchie et de I’endostyle chez les blastozoides,
ne correspondraient que quatre types d’oozoides se différenciant
par la longueur et la position de I’endostyle et la forme de 1’anse
digestive. Soit :

a) genre Dolioloides, représenté par D. rarum : endostyle 1I-V,

A

anse digestive dans le plan sagittal, oesophage & concavité dor-
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sale, estomac couché a hauteur du muscle VII et allongé, anus
dans huitiéme espace intermusculaire.

b) genre Doliolina, représenté par D. mulleri (et des especes
voisines, D. indicum, D. intermedium, D. resistibile et D. krohni) :
endostyle II-V, anse digestive courbée en U.

c) genre Dolioletta, représenté par D. gegenbauri (D. tritonis)
et des espéces voisines, D. valdiviae, D. chuni, D. mirabile :
endostyle II-V, anse digestive dans le plan sagittal : oesophage
a concavité tournée vers l’avant, estomac vertical a hauteur de
VI et anus ouvert en avant de VIIL

d) genre Doliolum, représenté par D. denticulatum (D. natio-
nalis) : endostyle III-V, anse digestive dans le plan sagittal :
oesophage a concavité antérieure, estomac vertical a hauteur de
VI, anus ouvert a hauteur de VIIIL.

A D’intérieur d'un genre, les oozoides des diverses especes se
distingueraient par de minimes différences (longueur de l’en-
dostyle, courbure plus ou moins accentuée de l’anse).

Nous admettrons, jusqu’a preuves définitives données par
1’¢levage de l'ceuf fécondé en aquarium et les études statistiques
sur un abondant matériel, que nos larves se rapportent a l’espece
Doliolum denticulatum.

La taille avantageuse de ces larves en a rendu I’¢tude plus
aisée ; leur 4ge a permis de combler partiellement 1’hiatus existant
entre nos embryons de Doliolum miilleri et nos plus jeunes oo-
zoides métamorphosés.

b) Oozoides complétement formés et nourrices simplifiées.

La nourrice de D. miilleri se reconnait aisément a la forme
en V (forme primitive) de son anse digestive. L’endostyle com-
mence en avant de III et atteint presque V. Avec la disparition
des visceres, les bandes musculaires s'élargissent sans cependant
fusionner ; les plus larges sont IV et V.

La nourrice de D. denticulatum, aprés dégénérescence des vis-
ceres, voit ses muscles de II a VII s*largir et fusionner en une
cuirasse continue. Celle de D. nationalis lui est probablement
semblable a la taille prés.

La nourrice compléte de D. gegenbauri n’a pas été observeée.
La nourrice dégénérée se reconnait a la dominance de III et IV.
La station 39/100 m de I'« Armauer Hansen » a fourni plusieurs
centaines de ces nourrices sensiblement toutes au méme stade.
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¢) Phorozoides et gonozoides.

Ces formes ont été observées chez D. mulleri (branchie simple,
anse digestive en V, testicule piriforme, marbré d’un pigment
rouge osmioréducteur), D. denticulatum (branchie atteignant III
du coté ventral), D. nationalis (branchie n’atteignant pas IV du
coté ventral), D. gegenbauri et D. gegenbauri tritonis (branchie
arrivant a mi-distance de IV et V du co6té ventral, testicule
oblique, allongé, pouvant dépasser II).



Chapitre VI

L’00ZOIDE DU DOLIOLUM

Aper¢u bibliographique.

Nous sommes redevables a UvrLianin (1884) de la totalité de
nos connaissances sur le développement de 1'cuf et les jeunes
stades embryonnaires de Doliolum miilleri.

L’ccuf, modérément chargé de vitellus, se divise réguliérement.
La gastrulation se fait par embolie. On ne connait rien entre le
début de la gastrulation et la premiére forme embryonnaire (fig. 8
et 9, PI. III, U LsaNIN se rapportant au méme animal), mais 1'auteur
admet que le développement est calqué sur celui des Ascidies
simples. Méme dans les plus jeunes stades, systéme nerveux et
endoblaste sont concentrés dans le tronc ; la queue ne renferme
qu’une file de cellules chordales turgescentes, flanquée de cel-
lules musculaires striées.

Par suite d’une orientation erronée de son matériel, ULJANIN
a pris le neuropore pour le siphon buccal (cf. Neumann, 1906,
p.- 103 et 105). Au point de vue de l'endoderme, ses conceptions
sont de ce fait périmées.

Pendant la métamorphose de l’embryon, I’¢bauche neurale se
renfle en son milieu en un complexe ganglionnaire. Le ganglion
a neurones corticaux et substance fibrillaire centrale, porte diffé-
rents filets nerveux, dont le «nervus branchialis » postérieur
serait la relique du tube médullaire larvaire et assimilable par
conséquent au systéme caudal de I’Ascidiacé. Sous le ganglion
se loge une verrue, l'organe sous-ganglionnaire (la glande neu-
rale), unie a l'organe vibratile par un canal trés fin, reste du
canal neural primitif.

La cavité cloacale nait d’une invagination ectoblastique im-
paire. Le mésoblaste troncal donne les muscles, le cardiopéri-
carde, le mésoblaste du stolon et des globules sanguins. Le méso-
blaste caudal, outre les muscles striés, donne également les
globules.

Sur ses larves de Doliolum denticulatum (« Valdivia »), NEu-
MANN (1906) observa la formation du tube neural limité au tronc,
a lumiere virtuelle en arrieére, réelle en avant, a partir d’une in-
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vagination ectoblastique ; le neuropore se ferme avant la perfo-
ration de la bouche. En avant, le canal neural s’incurve et s’ouvre
dans la cavité pharyngienne formant le canal vibratile. En arriére,
le syst¢éme neural s’atrophie sous forme de « nervus branchialis ».
Le complexe ganglionnaire se développe aux dépens de la région
moyenne. Les nerfs postérieurs passent au-dessus du muscle V.
Le statocyste se développe aux dépens de l’ectoblaste.

La cavité¢ cloacale se forme par fusion de deux invaginations
ectoblastiques latérales et postérieures.

L’endoblaste se creuse formant la cavité pharyngienne et 1’en-
dostyle en avant, l'anse digestive logée sous la cavité cloacale
en arriére.

Alors qu’ULjANiN attribuait une origine mésoblastique au
cardiopéricarde, N eumann le fait dériver d’une évagination
postérieure de la cavité pharyngienne. Cette conception, conforme
aux idées de 1’¢poque, n’est plus admise pour les Ascidies et le
Pyrosome.

Le mésoblaste troncal, latéral et postérieur, enveloppe peu a
peu l’endoblaste et se découpe en 6 bandelettes musculaires qui
donneront les 9 anneaux musculaires définitifs. Un amas supplé-
mentaire indique la place du stolon.

La queue, organe temporaire, renferme également une file de
cellules chordales flanquées de cellules musculaires striées déja
différenciées dans les stades les plus jeunes. Le systéme nerveux
fait défaut.

Observations personnelles

Nous examinerons les stades par lesquels passe successivement
l’'oozoide de Doliolum.

Nous conviendrons d’appeler embryons, les individus issus du
développement de 1'’ceuf et ayant l’aspect d’un tétard urodele
d’Ascidie et larves, les individus en organogénése et ayant acquis
plus ou moins nettement la forme en tonnelet. L’0ozoide com-
plétement constitu¢ est la forme libre et nageuse. La nourrice
est I'individu bourgeonnant a viscéres résorbés. Alors que la
larve d’Ascidie est nageuse, la larve de Doliolum ne quitte pas
ses enveloppes.

§ 1. — Formation de lembryon urodéle.

Nous n’avons pas observé les premiers stades du développe-
ment. Les plus gros ovocytes examinés «in situ » ou enfermés

6*
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dans leur enveloppe folliculaire avaient un diamétre oscillant
entre 240 et 280 microns ; la vésicule germinative avait 120 mi-
crons de diameétre. La taille des ovocytes, quoique réduite, dé-
passe celle des ovules des Ascidies ovipares ; le vitellus est ce-
pendant peu développé par rapport aux Ascidies incubantes.

Nous avons eu la bonne fortune de trouver, dans trois échan-
tillons différents de plancton, cinq embryons de D. mulleri que
nous avons classés, aprés examen, parmi les plus jeunes stades
connus. Nous les analyserons dans un ordre qui tient compte
de la structure du systéme nerveux, du développement de 1’endo-
blaste et de la présence (chez certains) d’ébauches péribran-
chiales. Nous les intégrerons et les comparerons aux embryons
plus jeunes et plus adgés décrits dans la littérature.

Mes.

. End.

EN: ~nd.

Chr

Fig. 60

Embryon n° 1 d'ULjANIN, stade de jeune neurula (D. miilleri).
Ect : ectoblaste ; End. : endoblaste ; Ch. : chorde ; Més. : mésoblaste.

Fig. 61

Embryon n° 2 d'ULjANIN (D. mulleri).
E.N. : ébauche neurale ; End. : endoblaste ; Ch. : chorde.
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L’embryon le plus jeune présenté par UcLsaniN et qu’il appelle
gastrula (fig. 60) est en fait une jeune neurula. Nous avons
légérement modifié I'interprétation de notre prédécesseur.

On y distingue deux régions : la plus volumineuse contient un
massif endoblastique compact et ses réserves vitellines enveloppé
par un ectoblaste plat. L’¢bauche neurale a échappé a l'observa-
tion ; elle n’avait sans doute pas dépassé le stade de plaque
neurale. Vers l’arriére, les cellules chordales déja reconnaissables
constituent la seconde région de la larve repliée contre la pre-
micre et qui correspond a la queue du tétard. Le massif méso-
blastique, encore indivis, est localisé a la iimite de deux régions
larvaires. L’ensemble est une image qui ne différe pas fonda-
mentalement de la représentation de la neurula de Claveline par
V AN BENEDEN et Jurin (1884-1886).

Le stade observé ensuite par Uvsianin (fig. 61) montre une
structure confirmant notre interprétation du stade précédent.
L’animal s'est allongé et affiné. C’est une neurula avancée dont
I’ébauche neurale est importante, mais apparemment limitée a la
région précaudale, c’est-a-dire au céphalentéron de l’embryon,
et surmontant le massif endoblastique (cf. Neumann, 1935 et
BrieN, 1948). Le mésoblaste n’est pas visible sur le dessin «in
toto » ; il constituerait deux lames latérales. La queue, qui cor-
respond aux 2/3 de l'individu, renferme une série de cellules chor-
dales bien reconnaissables.

Notre plus jeune embryon (longueur 1 mm) se présente comme
le second embryon d Ursanin aprés déroulement (fig. 62). Les
coupes transversales sériées montrent qu’il est encore au stade
neurula a neuropore béant. On distingue un petit rostre antérieur
ectodermique, creux, une région moyenne compacte (270 microns)
ou céphalentéron séparée d’une région postérieure, la queue, par
une vésicule. La vésicule nous permet d’attribuer la larve a l’es-
pece Doliolum miilleri. 11 n’y a aucune trace des siphons. Le
tout est enveloppé d’une membrane fusiforme a contenu hyalin.

La fixation (*) de cet individu fut excellente et les images
histologiques ont été celles de tous les embryons et larves jeunes
en bon état. Les cellules, cubiques ou parallélipipédiques, de
grande taille pour un Tunicier, montrent le protoplasme con-
centré autour du noyau ou accolé aux membranes cellulaires.
Le centre de la cellule est occupé par ce qui parait étre une
vacuole plus ou moins importante et découpée par des travées

(1) Formol/acide osmique.
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EN Vés.

2S0j
Mes. 'Mes.c
Fig. 62 et 63

Vues d'ensemble de nos deux plus jeunes embryons de D. miilleri. —
R. : rostre ; E.N.: ébauche neurale ; Np.: neuropore ; End. : endoblaste ;
Més. : mésoblaste ; Més.C. : mésoblaste caudal ; Vés. : vésicule ; Ch. : chorde ;
My. : muscles striés de la queue A.C.; T.: tunique ; m position des cellules
mésoblastiques dorso-latérales : a ... h. : niveaux de coupes transversales.

Fig. 62 b

Coupe transversale au niveau b de la fig. 62, passant a hauteur du neuro-
pore (Np.). Ect. : ectoblaste ; End.: endoblaste; Més.: mésoblaste.
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cytoplasmiques anastomosées. Le noyau est évidemment volu-
mineux, chargé d’un ou de deux nucléoles et d’un réseau chro-
matique bien apparent.

En arriére du rostre (niveau a), simple cavité blastocoelienne
limitée par un épithélium cubique et dont la lumiére est bientdt
occupée par un boudin endoblastique compact, I’ectoblaste dorsal
s’aplatit, puis s’infléchit progressivement en une gouttiere de plus
en plus profonde, a liséré basophile (niveau b, fig, 62b). Les
lévres de la gouttiere se continuent dans l’ectoblaste latéral, se
rapprochent peu a peu et se soudent, créant un canal recouvert
par le feuillet externe (niveau c). La disposition des tissus est

Fig. 62 ¢

Coupe transversale au niveau c de la fig. 62, passant dans le canal médullaire
(E.N.) ; M¢és.: mésoblaste; End.: endoblaste. — Echelle: 25 microns.
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visible sur la fig. 62c. Ces images répondent évidemment a celles
d’une plaque neurale s’infléchissant peu a peu en une gouttiére
qui, a son tour, se transforme en un canal médullaire, au niveau
d’un neuropore allongé. La lumiére du canal est primitive. La
paroi est constituée d’une seule assise de grosses cellules. Le
protoplasme est dense, bien colorable, notamment autour du canai
et d’aspect trés différent des cellules des autres tissus ; des mi-
toses sont visibles par places. Il n’y a encore aucun indice mar-
quant le lieu de formation du systéme nerveux de l’adulte.
Dans la région moyenne du tube neural, se repére une dispo-
sition curieuse, non signalée par nos prédécesseurs : les cellules
ventrales du tube se retirent, ne laissant subsister qu’une étroite
bande anhyste : 1’¢bauche neurale se présente sur une distance
de 25 microns comme 1’arche d’un pont posée sur le massif endo-
blastique (niveau d, fig. 62d) ; au dela, le tube médullaire se
reconstitue (fig. 62d). En arriére, la structure de 1’¢bauche neu-

Fig. 62d

Coupes transversales dans l'embryon de la fig. 62 au niveau de d ; au dessus :
la paroi ventrale de 1'ébauche a disparu; en dessous : coupe prise plus en

arriére, le tube médullaire est reformé.
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rale se modifie a nouveau. La cavité s’oblitére, le nombre de
cellules constituant l'organe diminue ; le cordon mince ne pré-
sente finalement plus qu’une ou deux cellules en section et dis-
parait avant que la vésicule précaudale ne soit intéressée par
les coupes. Cette observation est en accord avec ce que montre
le dessin d Uljanin ou 1’ébauche neurale de I’embryon n° 2 s’ar-
réte a la naissance de la queue.

Peu de choses a dire des autres ébauches. L’ectoblaste est un
épithélium ¢élevé, cubique. L’endoblaste est un massif de cellules
rectangulaires disposées sur deux rangs et ménageant une cavité
virtuelle en avant, réelle en arriére ; il s’arréte a hauteur de la
vésicule caudale. Le mésoblaste est plus intéressant ; il se dispose
en un anneau ¢épais et large enveloppant I’endoblaste a larriere
du céphalentéron (niveau e, fig. 62e) ; anneau répondant au
mésoblaste troncal des Ascidiacés ; dans la région antérieure du
céphalentéron, il est représenté par 6 paires de cellules dorso-
latérales coincées entre 1’endoblaste, 1’ectoblaste et 1’¢bauche
neurale.

Ces six paires de cellules correspondent sans doute aux bandes
musculaires antérieures de 1’0oozoide métamorphosé. Le processus
n’est cependant pas connu. Pour Uvrianin, les anneaux muscu-
laires se forment par découpage des deux lames mésoblastiques
latérales primitives qui entourent secondairement l’endoblaste.
Pour NEuMANN, six anneaux se constituent, correspondant aux
muscles I et II, III, IV, V, VI et VII, VIII, IX.

Dans la queue proprement dite (niveau h, fig. 62h) (elle cor-
respond a peu prés aux 2/3 de la longueur totale), il est im-
possible de retrouver la moindre trace du systéme nerveux. Ce-
pendant la différenciation des tissus de cet organe est en avance
sur celle du reste de l'organisme ; les cellules chordales tur-
gescentes sont au nombre d’une quarantaine, nombre constant
chez D. mulleri. Les fibres musculaires sont striées et garderont
la méme apparence jusqu'a la résorption de l’appendice caudal ;
sur coupe transversale, 3 a 5 cellules musculaires se voient le
long de chaque flanc, traduisant la disposition typique en quin-
conce. Elles ne vont pas jusqu’a l'extrémité distale de la queue,
ou l’axe chordal est découvert (image de dégénérescence?).

En avant, la chorde plonge dans la vésicule précaudale (ni-
veau f) ; a ce niveau, le mésoblaste n’est pas différencié¢ en
éléments musculaires et forme, selon Uvrsanin, des globules san-
guins amoeboides. La vésicule ne montre aucun autre élément
figuré ; cette vésicule apparaissant secondairement dans le massif
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mésoblastique initial, qu’elle coupe en deux, fait partie de I'hémo-
coele.

La queue est exempte de torsion et ne porte pas de replis
natatoires.

Fig. 62 ¢

Coupe dans le méme embryon pratiquée au niveau e et montrant lanneau
de mésoblaste (Mes.) autour de l'endoblaste (End.). Ce mésoblaste marque
le bord postérieur du tronc.

Fig. 62 h

Coupe dans la queue du méme embryon au niveau h. Sur les flancs de la
chorde (Ch.), le mésoblaste a constitu¢ une couche de muscles striés, lon-

gitudinaux (My.).
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Bien que la musculature soit striée et qu'ULjANiN admette que
la larve puisse nager, il est plus vraisemblable que les mouve-
ments sont limités et que l'organisme flotte passivement.

En conclusion : cet embryon au stade neurula montre l'ébauche
neurale largement béante au niveau du neuropore et limitée au
céphalentéron, l'endoblaste massif et le mésoblaste formant en
avant 6 paires de cellules, en arriére un anneau complet. La queue
posséde un axe chordal et des cellules musculaires a myofibrilles
striées ; elle na ni ébauche neurale, ni cordon endoblastique.

Notre deuxiéme embryon, un peu plus grand (fig. 63), est
également de l'espéce D. mulleri; sa longueur atteint 1.400 mi-
crons (dont 150 pour le rostre et 900 pour la queue et la vési-
cule). La structure, révélée par les coupes transversales sériées,
confirme la description du premier embryon. Le tube neural, a
lumiére primitive, est reconnaissable sur une longueur de 120
microns ; il se continue en avant dans une gouttiére profonde
(neuropore allongé : 25 microns) et une plaque neurale (25 mi-
crons) logées derriere le rostre et, en arriere, dans un cordon
plein de plus en plus ténu (long de 15 microns) qui disparait
avant d’avoir atteint la vésicule caudale. La longueur totale de
I’ébauche est donc de 200 microns. Sur son trajet, le tube mé-
dullaire montre, comme chez 1’individu précédent, une portion
ouverte ventralement sur une distance de 25 microns. Rien n’in-
dique I’emplacement du systéme nerveux définitif.

L’endoblaste massif dépasse la plaque neurale, disposition pa-
raissant annoncer la formation du siphon buccal qui se perce
entre le rostre (ce qui permet de rapprocher ce dernier des
papilles ectodermiques de fixation des tétards d’Ascidies) et
I’ébauche neurale. Dorso-latéralement, se retrouvent les paires
de cellules mésoblastiques et 1’anneau enveloppant la partie pos-
térieure (a cavité réelle) de l’endoblaste. Il n’y a aucune trace
du siphon buccal. La queue, déja différenciée dans l'individu
précédent, ne présente rien de particulier.

En conclusion : cette neurula présente les mémes particularités
que l'individu précédent : systeme nerveux béant, d origine ecto-
blastique, massif endoblastique a cavité réelle en arriére, méso-
blaste réparti en paires de cellules antérieures et anneau posté-
rieur, queue avec cellules chordales et musculaires différenciées.
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Notre troisieme embryon (1.500 microns dont 160 pour Ile
rostre et 800 pour la queue) obéit au méme plan de structure
(fig. 64). 1l rappelle I’embryon de la fig. 1. PI. IV d UvrsanNin,
mais pourrait ne pas appartenir a I’espéce D. miilleri. Si 1’ébauche
neurale est semblable aux ébauches de nos deux autres embryons
et montre les mémes particularités, on y trouve, du c6té dorsal,
entre le rostre antérieur et la vésicule caudale postérieure, suc-
cessivement la plaque neurale, la gouttiére neurale et son neuro-
pore, le tube médullaire terminé par un cordon ténu. Si l'on
retrouve la région en forme d’arche, il n’y a nulle trace encore
du complexe neural futur de 1’adulte.

Fig. 64

Notre troisieme embryon par ordre d'age de Doliolum mulleri. — R. : rostre ;

Np. : neuropore ; E.N. : ébauche neurale limitée au céphalentéron ; End. :

endoblaste, massif ; Més. : nodule mésoblastique ; Més.C. : mésoblaste caudal

enveloppant la naissance de la chorde (Ch.) ; A.C.: appendice caudal;
Vés. : vésicule caudale.

Cet embryon est intéressant au point de vue du mésoblaste
troncal, considérablement réduit. Outre 5 paires dorso-latérales
de cellules répondant aux futurs anneaux musculaires, il ne reste
qu’un nodule coincé sous 1’endoblaste postérieur, précisément a
hauteur des futures régions stolonifére et cardiaque (ULsaNIN,
N EUMANN).

En conclusion, cette neurula possede un tube médullaire allon-
gé, dépourvu de signe indiquant le complexe neural de [adulte
et ouvert a lextérieur par le neuropore. L'endoblaste ne présente
rien de particulier. Le mésoblaste est réduit a 5 paires de cellules
dorsales antérieures et a un nodule sous-endoblastique postérieur.
Les cellules chordales et musculaires sont différenciées.

Deux autres embryons d Uvianin (planche IV, fig. 1 et 3),
aprés rectification de l'orientation, s’intercalent entre nos deu-
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xiéme et troisieme embryons. Ils montrent un neuropore béant,
I’endoblaste massif, le mésoblaste concentré a l’extrémité posté-
rieure du céphalentéron. Une vésicule ample sépare le céphalen-
téron d’une queue différenciée ; le second embryon, a rostre
réduit et rejeté vers le bas, présente entre ce dernier et le neuro-
pore, une invagination légére de l'ectoblaste s’avancant vers le
massif endoblastique et qui nous parait étre le premier indice
du siphon buccal.

Au point de vue systéme nerveux, les observations sur nos
trois premiers embryons concordent et permettent les conclusions
suivantes :

1) L ébauche neurale se forme, a la maniére des Ascidiacés,
aux dépens d'une plaque neurale s'invaginant peu a peu et se
fermant d'arriere en avant en un tube médullaire a cavité primi-
tive. Il n'y a aucune trace de la vésicule neurale des tétards
d Ascidie et des organes des sens.

2) Avant que le neuropore ne soit compléetement fermé, l'ébau-
che neurale s'atrophie du coté postérieur, en perdant sa lumiere
et en s'amenuisant.

3) La région caudale ne présente aucune trace d'ébauche neu-
rale. Si celle-ci a jamais existé, ce ne peut étre que d une maniere
tres fugace. Le tube médullaire est limité au céphalentéron.

Les deux derniers individus (trouvés tardivement) de notre
série de cinq embryons sont plus avancés (x) : ils ont dépassé
le stade neurula mais néanmoins se placent loin en avant des
embryons des fig. 4 et 5 de la PI. IV d Uvrsanin. Leurs stades
de développement sont fort semblables.

Le corps, dépourvu de rostre, comprend trois régions : le
céphalentéron, la vésicule caudale et la queue. Le corps est recti-
ligne et la queue se place dans le prolongement du tronc. La
disparition du rostre est responsable de la réduction de la taille :
1.250 microns environ, dont 1/5 pour le céphalentéron. C’est au
niveau de ce dernier seulement que se révélent les modifications
de structure :

(1) Ce paragraphe et la fig. 64 bis ont été¢ incorporés au texte apreés dépot
du mémoire.
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Le siphon buccal s’est percé dans la région antérieure ;
il est nettement rejeté vers le dos. Une cavité apparue dans
le massif endoblastique lui fait suite. Deux inflexions ectoblasti-
ques (T.P.) latéro-dorsales s’observent dans la région posté-
rieure du tronc (fig. 64 bis) : elles viennent s’appliquer contre les
flancs de 1’endoblaste et répondent aux cavités péribranchiales
doubles des Ascidiacés.

Fig. 64 bis

Embryon de Doliolum mulleri. — A) Vue d’ensemble du céphalentéron. de
la vésicule caudale (déformée par les manipulations) et de la portion anté-
rieure de la chorde ; B) Coupe transversale du méme individu au niveau
des cavités péribranchiales (T.P.) et du nodule mésoblastique (Més.). (Le
niveau de la coupe est désigné sur la fig. A par un trait interrompu). —
Ect. : ectoblaste ; End. : endoblaste ; E.N. : ébauche neurale ; Més. : nodule
de mésoblaste trés basophile ; le reste du mésoblaste a été laissé en blanc ;
Q. : queue ; S.B.: siphon buccal ; S.N.: systtme nerveux ; T.P.: cavité
péribranchiale. — Echelle : 25 microns.
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Le neuropore est fermé. L'ébauche neurale s’est complétement
détachée de I’ectoblaste et s’est soudée en avant au plafond de
la cavité endoblastique. Relativement épaisse et creuse par en-
droits dans ses portions antérieure et moyenne, 1’ébauche se ré-
duit vers l’arriére a un cordon gréle qui court le long de 1’endo-
blaste sur la ligne médiane et non latéralement (cf. NEumAaNN,
1913), entre les inflexions péribranchiales (fig. 64bis). L’ébauche
est limitée au tronc. Rien ne signale encore la place du complexe
neural de l’adulte.

L’endoblaste est creusé d’un bout a l'autre d’une cavité, plus
ample en avant et dorsalement. Les principales divisions du tube
digestif s’esquissent déja, comme l'indique la comparaison avec
des individus plus avancés.

Le mésoblaste forme deux anneaux : le premier est antérieur,
étroit, logé entre le siphon buccal et la soudure de 1'ébauche
neurale a l'endoblaste ; le second est postérieur, large et les
inflexions péribranchiales s’y encastrent. A hauteur de celles-ci
et sous l’endoblaste siége un nodule de cellules mésoblastiques
plus basophiles, marquant la place du futur cardiopéricarde et de
ses annexes et correspondant au nodule repéré sur I'individu de
la fig. 64. Les deux anneaux de mésoblaste sont unis par deux
bandelettes longitudinales, de hauteur variable et épaisses de
1 a 2 cellules, courant le long des flancs. Ce stade est plus
avancé que les précédents mais les anneaux musculaires sont
loin d’étre en place.

En conclusion : [ ébauche neurale est close et soudée a l'endo-
blaste ; elle est limitée au tronc. Le siphon buccal est perforé et
les cavités péribranchiales paires en formation. La cavité endo-
dermique est réelle. Le mésoblaste a formé deux anneaux et des
bandelettes de jonction ; le nodule postérieur et ventral est trés
reconnaissable.

Le plus jeune stade embryonnaire de N eumann (1906, PI. XI,
fig, 1 et 2), enfermé dans une enveloppe effilée, est dépourvu
de vésicule caudale et appartient, selon l'auteur, a l’espéce D.
denticulatum. Son examen montre que le complexe neural de
I’adulte se dessine dans la région moyenne de 1’¢bauche, avant
la fermeture du neuropore. Le rostre est trés long et I’endoblaste
proche de I’ectoblaste en avant de I’ébauche neurale ; un nodule
mésoblastique siége sous l’endoblaste (cf. notre embryon n° 3).
La queue porte une chorde et des cellules musculaires diffé-
renciées.
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Malheureusement, N eumannN ne donne guére de détails et nous
n’avons pu trouver le stade équivalent, malgré 1'examen de nom-
breuses prises de plancton.

Un seul représentant du stade suivant de notre série d’em-
bryons était en notre possession quand nous effectuions nos
observations. Nous avons trouvé un second individu depuis le
dépot de ce mémoire. L’un et lautre appartiennent a 1’espéce
D. denticulatum. Le second ne différe du premier, décrit ci-apres,
que par la fermeture encore incompléte du neuropore.

L’enveloppe de I’embryon est une sphére d’un diamétre de
900 microns. L’animal se présente comme une masse allongée,
renflée en avant, effilée vers I’arriére, longue de 550 microns.
La région qui a l'analyse se révélera dorsale, est creusée, la
région opposée est convexe et proportionnellement plus longue
(fig. 65).

Sur la piece «in toto » se distinguent trois régions de com-
pacités différentes, répondant respectivement aux parties anté-
rieure et postérieure du céphalentéron et a la queue. La queue
est dans le prolongement du tronc.

Les coupes transversales sériées de cet embryon montrent que :

a) l’ectoblaste, épithélium cubique simple, ne présente aucune
région spécialisée. Tout au plus peut-on noter un léger aplatisse-
ment de la région dorsale antérieure et deux inflexions peu mar-
quées sur les flancs de la région postérieure du céphalentéron.
II n’y a aucune trace d’un rostre.

b) I’endoblaste est un massif plein, étendu d’une extrémité a
l'autre du tronc ; il remplit 1’espace délimité par 1’ectoblaste,
sauf vers l’arriére. Sa section est une ellipse dont le grand dia-
meétre, vertical, est une suture qui marque la place virtuelle de
la future cavité (fig. 65a-b). Non loin de son extrémité anté-
rieure, ce massif établit des rapports étroits avec l’aire aplatie
de l’ectoblaste, sans qu’il y ait cependant la moindre trace d’une
invagination.

c¢) Le mésoblaste est rejeté en arriére comme dans les larves
plus jeunes. Il forme un manchon interposé entre ecto- et endo-
blaste et se continue en un disque épais marquant la limite
tronc/queue et interposé entre 1’extrémité distale de 1’endoblaste
et la naissance de la chorde (fig. 65¢c). Le mésoblaste fait com-
plétement défaut dans la plus notable partie du tronc, ainsi que
nous l’avions déja observé, en contradiction avec UrsaniN. La
fixation médiocre ne nous a pas permis de retrouver les paires
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de cellules dorso-latérales présentes dans nos jeunes embryons
de D. miilleri.

d) L’¢bauche neurale est un élément allongé, de section uni-
forme, sauf en arriére ou elle s’effile avant de disparaitre a peu
prées a hauteur des inflexions ectoblastiques latérales. I/ n'y a
plus trace du neuropore. Le tube médullaire présente une lumiére
réelle sur la plupart des coupes, sauf vers larriére. Il n’y a ni
ampoule, ni organes des sens. A lautre extrémité, 1’¢bauche
neurale entre en relation étroite avec l’endoblaste (fig. 65a) ; sa
cavité correspond a la suture axiale du pharynx. Ces relations
s’¢tablissent un peu en arriéere de celles de 1’endoblaste avec
I’ectoblaste. La queue est dépourvue d’¢bauche neurale.

e) La chorde n’est pas trés différenciée ; ses cellules montrent
des signes de turgescence, sont arrondies en section, avec noyau
central, mais ne se disposent pas sur une file : une section pré-
sente plusieurs cellules chordales emboitées (fig. 65d). Autour
de la chorde, notamment dans la région proximale de la queue,
un mésoblaste abondant entoure plus ou moins complétement la
chorde. Il n’y a aucune trace des myofibrilles. La queue repré-
sente un peu plus du tiers de la longueur totale.

En conclusion, cet embryon est plus jeune que le plus jeune
des individus étudiés par Neumann et ne peut étre rapproché
d aucun de ceux d'Uiljanin. Le stade neurula est dépassé. L ecto-
blaste est sans particularité ; l'ébauche neurale est limitée a une
partie du tronc et en relation avec le massif endoblastique com-
pact ; il n'y a plus trace de neuropore. Le mésoblaste, en forme
d'anneau, est concentré dans la portion postérieure du céphalen-
téron et dans la queue. Les cellules musculaires et les cellules
chordales ne sont pas ou peu différenciées.

Fig. 65

Embryon de Doliolum denticulatum, sixieme individu de notre série par rang
d'age. Le neuropore est fermé et 1’¢bauche neurale est en contact avec le
pharynx (fig. 65 a) ; les siphons font défaut.

Fig. 65a. — Coupe transversalea hauteur du futur organe vibratile.

Fig. 65b— Coupe transversale a mi-hauteur du céphalentéron.

Fig. 65c. — Coupe transversale au niveau de l’'anneau mésoblastique post-

thoracique ; a la fléche, indice de formation d'une cavité péribranchiale.
Fig. 65d. — Coupe transversale a la naissance de la queue.

E.N. : ébauche neurale ; Ect. : ectoblaste ; End. : endoblaste ; Ch. : chorde ;

M¢és. : mésoblaste.
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§2. — Organogénése de la larve.

L'organogénése de la larve se traduit par le développement
de la forme en tonnelet aux dépens du seul céphalentéron ; la
queue ne joue aucun role.

Les débuts de l'organogénése ont été observés sur un petit
lot d'embryons avancés de Doliolum denticulatum, de 680 a 750
microns de long, aprés examen «in toto » et sur coupes sériées
transversales ou sagittales (fig. 66). Céphalentéron et queue
sont toujours sur le méme axe et leurs limites peu distinctes.
La forme générale est fort semblable a celle de I'individu examiné
au dessus mais l’organisation les rapproche de la troisiéme larve

Mes.
Fig. 66

Vue d’ensemble d'une larve de D. denticulatum tout au début de son organo-

génése. Les différents organes se dessinent. — E.N.: ébauche neurale;
End. : endoblaste ; Més. : mésoblaste ; Q. : queue ; T.Pg. : tube (ou poche)
péribranchial gauche ; S.B. : siphon buccal. — Echelle : 100 microns.

de Neumann (PI. XI, fig. 5). Trois ouvertures sont maintenant
visibles : une antérieure et médiane répond a l’aire dorsale aplatie
signalée plus haut ; deux autres sont postérieures et latérales.

Les coupes sériées montrent que :

a) I’ectoblaste, cubique, s’invagine (fig. 66a) au niveau des
deux ouvertures latéro-postérieures (T.P.) et constitue deux
poches peu profondes, n’intéressant que le tiers supérieur de la
hauteur de 1’animal & ce niveau. Ces invaginations n’étaient en-
core qu’esquissées dans 1’embryon précédent. Elles sont homo-
logues des cavités péribranchiales des Ascidies et du cyathozoide
du Pyrosome, indépendantes a l’origine, et dont les ouvertures
sont englobées secondairement dans le siphon cloacal.
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Nos observations donnent raison @ N EUMANN contre ULJANIN :
la cavité cloacale, dans les trois espéces dont le développement
a été étudié (NeumanNN et ce mémoire), a une origine double.

b) L’endoblaste a toujours en section la forme d’une ellipse
(fig. 66a), sauf en arriere ou il devient tubulaire. Au centre
s’aper¢oit une cavité réelle d’ampleur irréguliére. Les cellules,
larges comme dans les jeunes larves de Doliolum mulleri, portent
un liséré basophile le long de la cavité axiale. Les divisions du
futur complexe digestif sont difficilement repérables, sans l'aide
des organes voisins, ébauche neurale et mésoblaste. Dans la
région antérieure du céphalentéron, la cavité endoblastique est
plus apparente mais n’intéresse que la moitié dorsale du tissu.
Cette cavité communique avec l’extérieur par une ouverture an-

\Enct

Meés

Fig. 66 a

Coupe transversale de lindividu de la fig. 66 passant aux niveaux des

ouvertures des cavités péribranchiales (T.P.). — End. : massif endoblastique

a cavité virtuelle ; Més. : mésoblaste, avec en particulier le nodule ventral
en cours de délimitation. — Echelle : 25 microns.
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térieure qui se réveéle €tre le siphon buccal et correspond a la
zone de contact ecto-endoblaste observée dans 1’embryon précé-
dent. Les coupes transversales sériées montrent a ce niveau,
d’avant en arriére, a) un aplatissement de l'ectoblaste, souligné
par un liséré basophile, b) une invagination progressive, c) le
rapprochement puis la suture des lévres de cette invagination,
succession d'images mimant une invagination neuroporale. Le
tube ainsi créé est en continuité directe avec la cavité de ’endo-
blaste.

c) Le mésoblaste caudal est disposé en anneau fermé autour
de l’'axe chordal, large de deux cellules, sauf en avant ou il
dépasse la chorde et forme un disque épais qui rejoint ’extrémité
distale de 1’endoblaste.

Dans le céphalentéron, le mésoblaste ne constitue encore qu’un
seul anneau complet, passant sous I’ébauche neurale et qui répond
(I'étude du développement ultérieur le prouve) au muscle V.
Partout ailleurs, le mésoblaste constitue des lames latérales inter-
posées le long des flancs entre ectoblaste et endoblaste. En re-
gard des invaginations péribranchiales, sous I’endoblaste, il
constitue un nodule bien délimité épais de deux ou trois rangs de
cellules et large du double (fig. 66, 66a et 75b). Le protoplasme
de ces cellules est plus dense que dans les cellules mésoblastiques
environnantes, soulignant une cavité axiale virtuelle. Ce nodule
marque I’emplacement de 1’abdomen de 1'adulte et jouera un role
important dans l'organogénése de cette région, comme le prou-
vera 1’¢tude des stades embryonnaires plus 4gés. Ce nodule cor-
respond a 1’amas mésoblastique observé sur les trois derniers de
nos cinq embryons de D. mulleri examinés plus haut ; il occupe
la place signalée par Neumann dans ses plus jeunes individus
(1906, PI. I).

La disposition du nodule dans 1’amas mésoblastique chez Do-
liolum denticulatum en explique les relations avec les anneaux
musculaires V et VI, qu’ULjANiN a également observé chez
Doliolum miilleri sur des larves avancées a faciés reconnaissable
de Doliolum ; chez cette derniére espéce, nous n’avons retrouvé
Iimage que sur les coupes sériées de l’individu de la fig. 64 bis.
Il est d-ailleurs certain que les comportements du mésoblaste ne
sont pas absolument superposables dans les deux espéces, par
suite de vitesses différentes de développement des individus.

Le mésoblaste a marqué un progres : il n’est plus limité a la
jonction tronco-caudale ; il a garni les flancs de 1’animal, acqué-
rant seulement la disposition tenue pour primitive par U LJANIN
et NEUMANN.
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d) Le tube ou mieux le cordon médullaire apparait, en coupe
sagittale, comme un fuseau marquant la face dorsale du cépha-
lentéron dont il n'atteint pas les extrémités. Du coté antérieur,
le fuseau s'infléchit et s’attache a la paroi dorsale du pharynx,
un peu en retrait du siphon buccal : cette jonction repérée sur
I'individu précédent est le premier indice de l'organe vibratile
futur. Du co6té postérieur, le fuseau atteint a peine le niveau des
invaginations péribranchiales. La région moyenne épaissie de
I’¢bauche neurale correspond au complexe ganglionnaire de
I’adulte. Cet épaississement se situe en avant d’un anneau muscu-
laire qui se faufile entre ébauche neurale et endoblaste. Cette
disposition visible sur une coupe transversale est caractéristique
de la bande musculaire V, celle qui passe précisément derriére
le ganglion de l'individu adulte.

Méme au niveau de l'épaississement, persiste la structure pri-
mitive (cellules disposées en cercle autour d’un axe représentant
la cavité médullaire) ; le nombre de cellules formant le cercle est
plus ou moins élevé selon le niveau de la section considérée.
Tout au plus dans la région épaissie, peut-on observer des
noyaux a deux niveaux différents.

Dans la région postérieure du fuseau, nous avons recherché
les signes de l’amincissement de la paroi inférieure de 1’¢bauche
signalé chez les larves de D. mulleri, sans pouvoir trouver d’ima-
ges nettes.

Par rapport aux embryons 2 et 3 de Neumann (1906, PL. XI,
fig. 3 et 5, PI. XII) sensiblement plus avancés que les nétres,
nous observons donc quelques désaccords a propos de I’¢bauche
neurale. Pour Neumann, elle est toujours béante en avant, le
neuropore n’étant pas obturé, tandis que vers 1’arriére, elle devient
un cordon ténu passant sous le siphon cloacal en formation,
cordon répondant au cordon dorsal aneural des Ascidiacés. Chez
ces individus, le siphon buccal n’existerait pas encore.

Par contre, les embryons de D. mulleri trouvés récemment
occupent une position intermédiaire : le siphon buccal est perforé
et lorgane vibratile ébauché, mais aucune trace du complexe
neural de I’adulte n’est visible et le cordon neural peut étre
observé au niveau des inflexions péribranchiales (fig. 64 bis).

Il semble que ces différences dans les vitesses de développe-
ment embryonnaire soient d’origine spécifique.

Le mode de fermeture du neuropore est resté un probléme non
résolu par N eumann. Deux de ses embryons (PI. XI, fig. 3 et 5)
ont 1’ébauche neurale ouverte au niveau du neuropore et débou-
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chant un peu en arriére dans la cavité pharyngienne (PI. XII,
fig. 2 et 3 et surtout fig. 15 et 16) dont la paroi dorsale est
interrompue ; le mésoblaste dessine un anneau complet au ras
du neuropore (PI. XII, fig. 5).

L’examen de nos spécimens nous conduit a rejeter l'interpré-
tation de Neumann et a identifier I'ouverture antérieure au siphon
buccal et non au neuropore déja obturé ; nous expliquons en
méme temps la présence de I’anneau musculaire (le futur sphinc-
ter) et l’absence de paroi dorsale a la cavité endoblastique ob-
servable sur ses figures. Le débat sur le point de savoir si le
neuropore entrainé par I'invagination buccale ne devient pas

S.B
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Fig. 67

Coupe frontale dans le siphon buccal mimant le neuropore d'une larve de
Doliolum denticulatum. — S.B.: siphon buccal en relation intime avec le

massif endoblastique (End.) ; L. : anneau musculaire I. — Echelle : 25 microns.
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I'organe vibratile (cf. le cyathozoide) n'est pas réouvert puisque
l'organe vibratile, d’ailleurs logé au niveau du muscle III, loin
au dela de la paroi couverte par la tunique de 1’adulte (lobes
buccaux) se perce alors que le siphon buccal n’est pas perforé.

Le dessin de Neumann correspond a la coupe de notre fig. 67
prélevée sur un individu plus d4gé de notre série.

e) La chorde est un axe a contour net, mais dont les cellules
n’ont pas accentué leur différenciation. Leur taille plus avanta-
geuse, liée a un gonflement, les distingue des cellules méso-
blastiques voisines. La chorde gardera cet aspect inachevé comme
si le processus formatif s’était bloqué a une étape répondant a
I’apparition de la queue dans la neurula d’Ascidie, alors que les
cellules de 1’ancien croissant chordal vont se disposer en une file
unique (V AN BENEDEN et Jurin, 1886).

En conclusion, le cordon médullaire, renflé en son milieu, est
indépendant de l'ectoblaste ; sa lumiéere a disparu. L'organe vibra-
tile est en place ; le siphon buccal est percé et ne doit pas étre
confondu avec le neuropore. Deux évaginations péribranchiales
d'origine ectoblastique préparent la formation de la cavité cloa-
cale. Le mésoblaste constituant l'anneau troncal s'est avancé le
long des flancs de la larve, sans former encore d'anneaux muscu-
laires, sauf un en arriere de lébauche neurale. Un nodule ventral,
bien délimité et a lumiére virtuelle axiale, y est apparu. La queue
est composée de tissus peu ou pas différenciés.

L’étape suivante dans l'organogénése se signale par la con-
fluence sur la ligne médio-dorsale des orifices des cavités péri-
branchiales. Une coupe sagittale d’un individu a ce stade est
représentée par la fig. 68. Peu de changement au niveau de la
plupart des tissus.

Le cordon neural y est intéressé d’un bout a l'autre de son
parcours ; en avant, il débouche dans le pharynx par l'organe
vibratile (O.V.) non cilié encore, mais pourvu d'un coecum ; au
milieu, un épaississement notable de 1'ébauche annonce que la
différenciation du complexe neural a débuté ; en arriere, I’¢bauche
est redevenue un cordon plein, dont I’axe est souligné par la
plus grande colorabilité du protoplasme limitrophe ; elle s'arréte
a la naissance du siphon cloacal : sur aucune piéce, nous n'avons
observé le plissement du cordon sous le siphon.

La cavité endoblastique ample s’é¢tend du siphon buccal jus-
qu’au niveau de perforation de l'anus futur. La séparation entre
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Fig. 68

Coupe sagittale dans une jeune larve de Doliolum denticulatum en cours

d’organogénése. Les siphons buccal (S.B.) et cloacal (S.C.) sont encore

rejetés vers le dos. — E.N.: ébauche neurale ; O.V.: organe vibratile et

coecum ; Ch. : chorde ; C.Ph. : cavité pharyngienne avec son endostyle (End.)

et l'amorce des épicardes (Ep.) ; T.D.: anse digestive ; Més. : différents
amas de mésoblaste ; Q. : queue. — Echelle : 50 microns.

CPh.

Mes.

Fig. 69

Coupe parasagittale dans l'individu de la fig. 68 montrant le repli épicardi-
que (Ep.) en voie de formation. — M¢és. : mésoblaste enveloppant 1’endo-
blaste ; C.Ph. : cavité pharyngienne ; Ect. : ectoblaste. — Echelle : 25 microns.
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les régions pharyngienne (C.Ph.) et intestinale (T.D.) est mar-
quée par un étranglement répondant a l'embouchure de 1’oeso-
phage. A ce niveau sié¢ge le nodule mésoblastique ventral signalé
plus haut. En avant de ce tissu et latéralement, la cavité pharyn-
gienne émet deux diverticules ventraux (Ep. fig. 69). Contraire-
ment aux observations d UrLiaNniN et de NEumann, ces deux
évaginations sont primitivement creuses et non massives, mais la
cavité ne tardera pas a s’oblitérer a partir de l’extrémité distale
du coecum.

La cavité virtuelle est toujours repérable dans 1’axe du nodule
mésoblastique. Ce nodule est bivalent : il représente en effet
1’ébauche du complexe cardiopéricardique et le mésoblaste sto-
lonial du Doliolum. Comme chez les Ascidies, une controverse
régne sur la valeur du feuillet d’origine du péricarde ; pour
ULsaniN, le cardiopéricarde dérive du mésoblaste, pour N Eu-
manNnN, il est d’origine endoblastique. Le Doliolum offre cepen-
dant une disposition comparable a celle décrite chez la Claveline
(DE SELYS-LoNGcHaMPs, 1940) ; la seule différence est 1’appari-
tion plus tardive de la cavité péricardique. Nos embryons ne
montrent non plus l'origine double du massif, I’'anneau méso-
blastique étant constitué trés tot. Il n’est possible d’avancer 1’ori-
gine mésoblastique du péricarde que grice aux trés jeunes em-
bryons. Ultérieurement, les contacts entre le péricarde et le cul
de sac postérieur de 1’endostyle deviennent si intimes qu'il est
difficile de tracer les limites respectives des deux organes et que
le doute serait permis.

En conclusion, le cordon médullaire s'est renflé dans sa région
moyenne ; il est en relation en avant avec la cavité pharyngienne
devenue réelle et en arriére s'arréte a hauteur du siphon cloacal
impair constitué par la fusion des orifices péribranchiaux. Du
coté ventral, la cavité pharyngienne émet deux extroflexions
latérales, proches du nodule mésoblastique ventral a cavité vir-
tuelle.

Les étapes ultérieures de 1’organogénése ont été suivies en
combinant I’examen d’individus de Doliolum mulleri a celui de
spécimens de Doliolum denticulatum.

Alors que jusqu’ici tronc et queue formaient un ensemble recti-
ligne, 1’appendice caudal commence a glisser vers la face ventrale.
A mesure que la région dorsale de la larve s’allonge, les siphons
se déplacent vers leurs emplacements définitifs. En méme temps,
le céphalentéron gonfle.
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Ces modifications se résument par quelques vues d’ensemble
(fig. 70, 71, 72, 73). La vésicule caudale de Doliolum mulleri
suit le mouvement de la queue et devient ventrale ; ni I'une ni
l’autre ne montrent de réduction appréciable. La queue des larves
de Doliolum denticulatum, sans progresser au point de vue diffé-
renciation, s'allonge transitoirement (comparer les stades suc-
cessifs 70 a 73).

La délimitation des organes progresse dans le tronc. Les chan-
gements les plus marquants intéressent le complexe neural et la
région abdominale. La taille des individus diminue ; les plus petits
individus en forme de tonnelet de D. miitleri ont un tronc mesu-
rant 125 a 175 microns seulement, réduit au 1/3 par rapport a

S.C

Fig. 70
Vue d'ensemble d'un jeune stade de Doliolum denticulatum. — E.N. : ébauche
neurale ; End. : endostyle ; Ep. : épicarde ; S.B. : siphon buccal ; S.C. : siphon
cloacal ; Q. : queue. — Echelle : 50 microns.
Fig. 71

Doliolum denticulatum. Larve a queue non différenciée, trouvée a Ville-
franche s/Mer. La forme Doliolum est reconnaissable au niveau du céphalen-
téron. Les siphons sont encore rejetés vers le dos. — Echelle : 50 microns.
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celui des embryons des fig, 58 a 62 (comparer aussi les fig. 68
et 71 par exemple). Le siphon buccal est antérieur et rien ne

signale plus l’existence du rostre de l'embryon.

Fig. 72
Larve de Doliolum denticulatum a queue non différenciée, plus agée, de
Villefranche s/Mer. — Echelle : 50 microns.
Fig. 73

Larve a queue non différenciée de Doliolum denticulatum, trouvée a Ville-
franche s/Mer. — Echelle : 50 microns.

Les tissus conservent leur aspect embryonnaire :

a) I'ectoblaste reste un épithélium a cellules plus ou moins
cubiques. Au niveau des siphons, son intervention se limite a la
formation de bourrelets et la tunique s'arrétera aux lobes. Le
contraste est net avec les siphons des Ascidies et du cyathozoide
du Pyrosome.



Fig. 74

a) Coupe transversale d'un individu jeune en cours d’organogénése de Dolio-
lum mulleri, passant par la région moyenne du céphalentéron (longueur du
tronc : 200 microns) ; b) coupe transversale un peu en arriére de la précé-
dente, passant par le complexe ganglionnaire en formation ; G.: le ganglion
surmonte la glande neurale (G.N.) s'encastrant dans la paroi de la cavité
ectoblaste ; E.N. : ébauche neurale ou le canal

pharyngienne (C.Ph.) ; Ect. :
meédullaire a déja disparu ; End. : endostyle ; Més. : futurs anneaux muscu-

laires. — Echelle : 25 microns.
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Le calibre des siphons augmente peu a peu.

La cavité cloacale impaire s’enfonce dans le tronc du Doliolum
a la rencontre de la cavité pharyngienne. La zone d’accolement
devient le septum branchial ou les quatre paires de stigmates
sont visibles sur nos plus petits Doliolum miilleri. L'espace res-
pecté par les cavités cloacale et pharyngienne, signalé également
par un épaississement ectoblastique, est 1’abdomen.

b) L'endoblaste présente une cavité réelle d’une extrémité
l’autre. Les deux régions principales, pharynx et anse, sont main-
tenant délimitées. Le pharynx porte l’endostyle qui répond a la
moitié ventrale de 1’¢bauche initiale, restée massive (p. 186) ;
la cavité pharyngienne s’amplifie pendant que ses parois s’amin-
cissent et tend a déborder par épibolie l'endostyle qui reste une
rainure a fente virtuelle, puis réelle, fermée aux deux extrémités
(fig. 74a). C’est le gonflement de la cavité pharyngienne qui
entraine celui du tronc. En arriere du cul de sac postérieur de
I'endostyle et latéralement, se trouvent les deux extroflexions
pharyngiennes. Alors qu’elles étaient creuses a lorigine (fig.
75a), elles tendent a devenir massives du co6té distal. Elles se
sont disposées obliquement de haut vers le bas et d’avant vers
l’arriére et sont logées dans I'abdomen. Leur position et leur mode
de formation en font les homologues des épicardes des Ascidies
Aplousobranches et de certaines Ascidies Phlébobranches (Cio-
na, Diazona). En rapport avec l’exiguité de I’abdomen, les épi-
cardes resteront trés courts ne dépassant pas quelques dizaines
de microns. Leur cavité disparait ; ils deviennent massifs (fig.
76). Les divisions de 1’anse digestive, pliée en U (D. mulleri)
ou rectiligne (D. denticulatum) se précisent peu a peu. La glande
pylorique apparait comme un diverticule de l’intestin antérieur

Fig. 75

a) Coupe transversale dans la cavit¢é pharyngienne d'un embryon de D.
denticulatum, en arriére de l’endostyle (Plancton de I'« Armauer Hansen »,
St. 21, 1500 m) ; méme individu que fig. 67. — E.N.: ébauche neurale,
pleine, non loin de son extrémité postérieure ; V. : muscle V passant sous
I’¢bauche neurale ; C.Ph. : cavité pharyngienne se prolongeant dans les
évaginations épicardiques (Ep.) encadrant un nodule mésoblastique (M¢és.).
b) Coupe transversale dans la région du nodule mésoblastique (M¢és.) isolé
dans l'anneau mésoblastique qui enveloppe, a larriéere du céphalentéron,
I’endoblaste (End.). Au centre du nodule, l'indication de la cavité virtuelle;
E:t. : ectoblaste. — Echelle : 25 microns.






198 SOCIETE ROYALE ZOOLOGIQUE DE BELGIQUE

venant enlacer l’intestin postérieur (Gopeaux, 1954). Le glisse-
ment du siphon cloacal 'aménera en regard de l'anus resté fixe,

c) Le mésoblaste comprend les muscles et le nodule abdominal.

Les muscles existent sous forme de rubans annulaires épais
de deux cellules épithéliales se faufilant entre l'ectoblaste et les

Fig. 76

Coupe transversale dun oozoide jeune de Doliolum denticulatum passant au

niveau de la cavité péricardique (P.) flanquée de deux épicardes (Ep.)

devenus massifs. Au dessus siége la cavité pharyngienne (C.Ph.) qui s'avance
a ce niveau vers l'ouverture de l'oesophage. — Echelle : 25 microns.

organes profonds (fig. 74 et 75) sauf V qui passe sous la région
postérieure de I'ébauche neurale. Les cellules deviennent fusi-
formes et acquiérent leurs myofibrilles chez D. mulleri quand le
tronc dépasse 300 microns (fig. 78 et 79).

Dans le nodule abdominal, flanqué des deux épicardes. la cavité
virtuelle (fig. 75b) est devenue une cavité haute et étroite qui
s'é¢tend de la plaque d’ectoblaste épaissi jusqu’a la paroi rétro-
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pharyngienne : les dimensions extérieures de la vésicule sont :
hauteur : 40 microns, largeur : 30 microns, longueur : 35 microns
dans l'individu de la fig. 76. Cette cavité est le péricarde. Bientot
d’ailleurs elle se retire en profondeur et augmente de volume en
abandonnant un cordon mésoblastique superficiel, le mésoblaste
du stolon coincé entre les épicardes auxquels s’ajoutent bientot
deux cordons issus du cloaque (voir ch. VII).

Le massif mésoblastique postérieur du tronc s’est réparti entre
les muscles, le péricarde et le stolon et deux petits amas voisins
du cloaque. Leur origine explique les relations pouvant exister
entre les muscles V et VI et le mésoblaste stolonial (U LsjaNIN).

d) L’¢bauche neurale, massive et détachée de 1’ectoblaste de-
puis 1’occlusion du neuropore, s’est soudée précocement a la paroi
dorsale du pharynx ou se créera le tubercule vibratile.

Chez l'une et l'autre espéces, sa taille a diminué : 60 microns
chez les plus petits D. mulleri par exemple. La fig. 71 montre
une ébauche effilée aux extrémités, renflée au centre et guére
différente de forme de celles observées antérieurement. La fig. 72,
se rapportant a un individu plus avancé, présente une ébauche
neurale d’allure différente : si la région antérieure ne s’est plus
modifiée, l'extrémité effilée postérieure qui atteignait le cloaque
s’est réduite & un simple bouton et la région moyenne s’est encore
épaissie. La constitution de cette derniére s’analyse mieux sur
coupe transversale ; sa forme rappelle celle d’une poire retournée.
Par rapport a l’'axe longitudinal primitif de 1’¢bauche (ancien
canal médullaire), du coté dorsal siége un amas cellulaire pluri-
stratifié et du co6té ventral, se voit une extroflexion de la paroi
dont les cellules ont tendance a s’intriquer et ont formé une
sorte d’appendice arrondi, propre au Doliolum et qui s’enfonce
dans la paroi du pharynx (fig. 74a). Les Ascidiacés nous facili-
tent l’interprétation de 1’'image : 1’amas dorsal, arrondi, est le
futur ganglion, l’extroflexion ventrale, a cavité virtuelle dans ce
cas particulier, répond a la glande neurale ; sa paroi se continue
directement dans la région antérieure de l'ébauche.

L'extrémité postérieure de 1’¢bauche équivalent au cordon dor-
sal, n’atteint plus la région du septum branchial, chez 1’une et
l’autre espéces. Le cordon qu’ULjANiIN (1884, pi. IV, fig. 5 et
pi. VI, fig. 14) a représenté a une époque avancée du développe-
ment et qu'il dénomme « nervus branchialis » n’existe déja plus ;
en fait, nous n’en avons jamais trouvé trace dans nos embryons.

e) La queue ne montre aucun changement chez D. mulleri et
s’allonge quelque peu sans que ses tissus se différencient plus
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chez D, denticulatum. La mise en place des anneaux musculaires
montre que l'insertion de la queue se fait entre les n“ VI et VII.

En conclusion, les divers organes du Doliolum sont en place :
anneaux musculaires, cavité pharyngienne avec endostyle, anse
digestive, septum branchial, cavité cloacale. Les deux épicardes
sont devenus progressivement massifs ; ils flanquent le nodule
mésoblastique abdominal ou s'est creusée la cavité péricardique.
L ébauche neurate comprend une région antérieure en relation
avec le pharynx, une région moyenne épaissie ou s'esquissent
ganglion et glande neurale et une région postérieure atrésique.
Il ny a pas trace de « nervus branchialis ».

Pendant que l'organogénése progresse, l’aspect des tissus se
modifie en relation avec leur différenciation physiologique nais-
sante.

Une extroflexion dorsale, surplombant le siphon cloacal et
renfermant les extrémités du muscle VII apparait : c'est ['appen-
dice dorsal sur lequel se développera la génération agame. Il
contient une expansion de 1'hémocoele.

Les tissus continuent de s’aplatir (ectoblaste, parois pharyn-
gienne et cloacale), les muscles se différencient. L’endostyle est
une rainure a paroi massive en relation avec l'organe vibratile
par les replis péricoronaux, bandes d’épithélium pharyngien resté
cubique.

Les organes ou se manifestent les transformations les plus
marquantes sont I’¢bauche neurale et la région péricardique que
nous examinerons successivement, la premiére avec D. miilleri,
la seconde avec D. denticulatum.

a) Ebauche neurale.

La coupe sagittale d’un spécimen de D. miilleri dont le tronc
atteint 300 microns, a siphons en opposition et a queue rejetée
ventralement (fig. 77) montre les différentes parties de 1’ébauche
neurale.

A hauteur du muscle III et au niveau de la jonction avec le
pharynx subsiste un court coecum (dt 20 microns) a parois
épithéliales qui représente tout ce qui reste de la cavité médullaire
primitive. Le coecum s’ouvre dans le pharynx par un orifice, le
futur orifice vibratile (cf. fig. 68).

En arriére du coecum, entre les muscles III et IV, le cordon
médullaire s’amincit & cause de la diminution que montrent les
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individus du nombre de cellules présentes sur coupe transversale.
I n'y a aucune trace de cavité et il n’en reparaitra jamais.
Cette région amincie se continue, au niveau du massif gan-
glionnaire, avec la glande neurale, ce qui est conforme a ce que
montrent les Ascidies. Le futur ganglion constitué de nombreuses
cellules augmente peu a peu de volume. Les noyaux sont séparés

SB

CPh.
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Fig. 77

Coupe sagittale d’un jeune oozoide de Doliolum miilleri. — Les siphons

buccal (S.B.) et cloacal (S.C.) sont en opposition. La queue (Q.) est rejetée

ventralement ; seule la naissance de la vésicule est représentée. C.Ph. : cavité

pharyngienne ; G. : ganglion avec glande neurale et appendice ventral, coecum

reli¢ a la glande par un cordon mince. L'appendice dorsal se forme au dessus
du siphon cloacal. — Echelle : 50 microns.

par de larges plages granulaires et la tendance a la disposition
périphérique des cellules se dessine. Il est difficile a ce stade
de décider si la substance fibrillaire existe déja ; il n’y a pas de
racines nerveuses.

Le ganglion esquisse un mouvement de bascule qui le pousse
a déborder par l’arriére et a rejeter vers l’avant la glande neurale.
Celle-ci est devenue plus volumineuse par accumulation et multi-
plication mitotique des cellules et tend & former une masse plus
ou moins arrondie, pendue au ganglion et bien délimitée. Le petit
appendice est toujours présent, constitué d’un nombre réduit de
cellules.

Le prolongement postérieur ou cordon dorsal a disparu et
I’6bauche n’atteint plus le muscle V qui maintenant s’applique
contre l'ectoblaste et ne se distingue plus de ses voisins (fig. 78).

7%
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Les individus plus avancés de D. mulleri ne font qu'exagérer
les processus décrits ci-dessus.

Le coecum se couvre peu a peu de cils vibratiles ; son embou-
chure circulaire, ou organe vibratile, devient ciliée et est entourée
des replis péricoronaux, bandes de cellules pharyngiennes cubi-
ques, ciliées chez I’animal complétement formé ; leurs volutes
dorsales se développent tardivement.

En arriére du coecum, le cordon médullaire continue de s’amin-
cir au point de n’étre plus qu'une file de cellules espacées.

Fig. 78

Jeune oozoide métamorphosé de Doliolum mulleri; le tronc atteint une lon-
gueur de 350 microns. Il est séparé de la queue par une ample vésicule atta-
chée au corps entre les muscles VI et VII. L'appendice dorsal se dessine
au dessus du siphon cloacal et le muscle VII y pénetre.
Echelle : 100 microns.

Fig. 79

Jeune oozoide métamorphosé de Doliolum miilleri, un peu plus agé que le
précédent ; le tronc atteint 420 microns. La queue est encore compléte,
pourvue de sa chorde et de ses cellules musculaires différenciées.
Echelle : 100 microns.
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Le ganglion continue de gonfler ; ses cellules forment une
crolite superficielle enveloppant la substance fibrillaire centrale.
Sur l'individu de la fig. 79, les premieres racines nerveuses ont
émergé du ganglion.

La glande n’augmente pas paralléelement au ganglion. Elle tend
au contraire a se réduire.

b) Région péricardique.

La cavité péricardique, au départ simple fente insérée entre
les deux épicardes massifs, tend a se déplacer vers la profondeur,
tandis qu’un élément mésoblastique plein réapparait entre elle et
la couche d’ectoblaste épaissi.

Tout se passe comme si la cavité péricardique (P) se hissait
peu a peu au dessus des ébauches constituant le stolon (fig. 80)

SC Xoii,

'VA) Et JOOP

Fig. 80

Coupe sagittale d'un embryon avancé de D. denticulatum (Plancton de
I'« Armauer Hansen», St. 21, 1500 m). — Ch.: chorde rudimentaire; En.:
endostyle ; G. : ganglion se continuant jusqu'a l'organe vibratile, O.V. ouvert
dans le pharynx ; Més. : mésoblaste ; P.: cavité péricardique en train de
s'enfoncer ; Q. : appendice caudal ; S.B. : siphon buccal ; S.C. : siphon cloacal ;

T.D. : anse digestive. — Echelle : 50 microns.

(voir ch. VII). De simple fente, la cavité devient une ampoule
épithéliale de section triangulaire, surplombant les épicardes
(fig, 77). La vésicule est ainsi amenée progressivement au con-
tact du cul de sac endostylaire postérieur et les limites des deux
tissus sont souvent imprécises. Chez l'oozoide formé, les bords
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du complexe cardiopéricardique s’appuient sur le fond de Ia
cavité pharyngienne, de part et d’autre du raphé. I/ ne fait néan-
moins aucun doute que la cavité péricardique se développe aux
dépens du mésoblaste et non de l'endoblaste.

Les cellules péricardiques ont le protoplasme clair, peu granu-
leux et le noyau chargé de gros grains chromatiques éparpillés.

Le retrait du péricarde a amené entre les épicardes, un cordon
mésoblastique dont les cellules ont un protoplasme dense et gra-
nuleux (voir ch. VII).

coeuR

Fig. 81

Stades de formation du complexe péricardique : a) la paroi dorsale de la

cavité péricardique (P.) a évaginé la vésicule supracardiaque logée dans 1’%¢troit

espace limité par la cavité pharyngienne (C.Ph.) et son raphé rétropharyngien

et la cavité péricardique ; b) le cceceur est différencié et invaginé dans le

péricarde ; il est fermé dorsalement par une membrane mince sur laquelle

repose la vésicule supracardiaque. L’individu considéré est plus dilaté et
I'hémocoele a gagné en importance.

Quand la vésicule péricardique s’est juchée au dessus du sto-
lon, sa paroi profonde, « splanchnopleurale » s’épaissit annon-
cant la vésicule supracardiaque («épicarde» de NEuMANN) qui
se constitue a partir d’une évagination sacciforme de cette paroi ;
les lévres de cette évagination se ressoudent ; il en résulte deux
vésicules, supracardiaque et péricardique superposées (fig. 81a).
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Le cceur proprement dit se forme en un second temps par
étalement et invagination de la paroi péricardique profonde,
celle-la méme qui s’applique contre la vésicule supracardiaque
aprés l’avoir engendrée. La structure du cceur est celle de tous
les Tuniciers : sorte de gouttiére en demi-lune, a musculature
striée, disposée transversalement. La gouttiére est obturée d’une
extrémité a l’autre par une membrane mince, ou ne s’observe
aucun noyau et qui s’attache aux sutures entre péricarde et cceur
et a la paroi pharyngienne. Sur cette membrane repose la vésicule
supracardiaque qui, en raison de sa taille plus modeste, ne masque
qu’une partie du cceur (fig. 81b). Secondairement, cette vési-
cule s’aplatit en une lame plus ou moins étendue collée au raphé
cardiaque.

En conclusion, ['ébauche neurale massive au départ se diver-
sifie peu a peu. Il apparait un coecum ouvert par lorgane vibra-
tile dans le pharynx, un mince cordon unissant le coecum a la
glande neurale qui se précise peu a peu puis involue, le ganglion
de plus en plus volumineux.

La cavité péricardique primitive gonfle et émet successivement
la vésicule supracardiaque et le ceur. Le cardiopéricarde, juché
sur le stolon, est en contact intime avec la paroi rétropharyn-
gienne, au point de paraitre dériver de [‘endoblaste.

§3. — Oozoide complétement constitué et nageur.

Cette période de la vie du Doliolum est probablement courte. Aprés un
laps de temps de nage active, pendant lequel il continue de grandir, 'oozoide
commence a bourgeonner et sa structure se modifie par disparition de tous

les organes, a l'exception du ganglion, du cardiopéricarde et du stolon. Les
muscles, au moins chez certaines espéces (D. denticulatum), s’hypertrophient.

Alors que le tronc de D. miilleri atteint 500 microns de lon-
gueur, la queue commence a se désagréger par son bout proximal.
Elle devient un nodule proéminent, puis interne en arriére du
muscle VI. Jusqu’a la fin, les cellules chordales se reconnaissent
a leur vacuolisation. La régression est d’ailleurs plus ou moins
rapide et nos collections renferment des individus dont le tronc
a 7 a 800 microns de long et dont la queue est soit proéminente,
soit réduite a un nodule, soit enticrement disparue. Les fig. 82
et 83 présentent deux cas extrémes. Le moment ou la dégéné-
rescence des visceres s’installe n’est pas moins variable. Pour
Doliolum miilleri (Villefranche), nous connaissons des individus
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complets de 1.500 a 1.800 microns de long, mais le cas parait
exceptionnel au delda de 1.200 microns. Doliolum denticulatum
dépasse la taille de 2 mm avant que ses visceres dégénérent et
disparaissent.

Fig. 82

Oozoide de Doliolum mulleri a la fin de sa métamorphose. Le tronc a acquis
la forme en tonnelet caractéristique, mais il persiste un rudiment de queue et
une vésicule de volume réduit. — Echelle : 100 microns.

Fig. 83

Oozoide, a vie active, de Doliolum mulleri. L'animal s’est échappé de ses
enveloppes et ne garde qu’un nodule interne, en avant du muscle VII, comme
seule trace de sa queue résorbée. — Echelle : 100 microns.

Les individus de 1’espéce denticulatum subissent une évolution
paralléle vers la forme Doliolum achevée. Cette évolution se tra-
duit par le gonflement du tronc et la résorption de la queue ;
peu a peu, les siphons buccal et cloacal ont gagné ’axe principal,
définitif, de 1’animal. Comme pour Doliolum mulleri, le bourgeon
de queue est déplacé vers la face ventrale et se raccourcit peu a
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peu. Cette résorption est progressive et son intensité varie égale-
ment d’un individu a lautre (fig. 84 et 85).

Fig. 84

Jeune oozoide avancé de Doliolum denticulatum, trouvé a Villefranche, La
queue n'est plus qu’un rudiment en avant du muscle VII.
Echelle : 100 microns.

Fig. 85

Jeune oozoide avancé de Doliolum denticulatum, trouvé dans les prises de

'« Armauer Hansen» (St. 21, 1500 m). Bien que la queue proémine plus

que dans ’exemplaire de la fig. 84, I'oozoide a une structure plus perfectionnée
et sa taille est plus grande. — Echelle : 100 microns.
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Les observations sur coupes des deux types d'individus pourvus de leurs
viscéres concordent. La structure de ces animaux, planctoniques, est trés
simplifiée. L'ectoblaste est devenu un épiderme mince, a cellules trés plates,
a noyaux discoides, recouvert d'une fine tunique hyaline qui pénétre dans
les siphons et en tapisse les lobes ; sa structure s'observe facilement sur la
vésicule caudale de D. mulleri. L'épithélium pharyngien est également aplati,
sauf au niveau des colliers péricoronaux, ou il est plus élevé et cilie. Ces
replis, a parcours asymétrique, dessinent une spirale autour de lorifice de
l’'organe vibradle. Des particules de mélanine, entrant par le siphon buccal,
sont happées au passage, engluées et conduites par le battement ciliaire
jusqu’a l'organe vibradle d’ou un cordon muqueux tendu en travers de la
cavité pharyngienne gagne l'entrée de l'oesophage. Du coté ventral, les
replis péricoronaux rejoignent l’endostyle, comme chez tous les Tuniciers.
L’endostyle est une rainure en saillie dans la cavité du pharynx. Sa disposi-
tion résulte du processus d'enveloppement de cette cavité aux stades reculés
de l’embryogénese. La structure de l’endostyle n'est pas fondamentalement
différente du type général ; elle est plus simple. Une coupe transversale
montre une bande médioventrale étroite, flagellée, flanquée de deux bandes
glandulaires larges de 6 cellules (D. mulleri) ou de 8 cellules (D. denticula-
tum) (NEUMANN) a noyaux basilaires, riches en granules chromatiques et a
concentration muqueuse apicale. Aux bandes glandulaires inférieures font
suite une paire de bandes intermédiaires, a cellules granuleuses trés chromo-
philes (hématoxyline) et ciliées, et une paire de bandes glandulaires supé-
rieures présentant de 2 a 4 cellules en section. Le long de ses bords libres,
I'endostyle se continue dans un épithélium a cellules également chromophiles
(bandes intermédiaires supérieures) dont la minceur contraste avec la hauteur
des cellules de I’endostyle proprement dit, et fait la transition avec 1'épi-
thélium pavimenteux du pharynx. Les bandes glandulaires supéricures et
ciliées marginales font défaut (For, Neumann). Au dela du cul de sac
postérieur peu profond par rapport a ce qui se voit chez les autres Thaliacés
ou Ciona, une bande ciliaire conduit a 1’entrée de 1’oesophage. Sur les cotés, la
membrane branchiale percée de stigmates ovalaires et ciliés, au nombre de qua-
tre paires caractéristique de l’oozoide de Doliolum. Chez l'espéce denticulatum.
l'oesophage coudé est constitué d’un épithélium cilié, relativement plat. Il débou-
che dans I’estomac globuleux dont la paroi est formée de cellules cubiques dont
le noyau est rejeté vers la périphérie et dont le protoplasme montre plusieurs
zones de colorabilités tres différentes. Le centre de la cellule est occupé par
du protoplasme spumeux, lacunaire. A la base, le protoplasme est dense et
comme stri¢ (mitochondries propres aux cellules secrétrices ?). Un liséré
dense (cuticulaire selon N eumanN) souligne également I'apex de la cellule ;
il peut manquer et la cellule fait hernie dans la cavit¢ de l'organe. Le noyau
est chargé de gros grains de chromatine. Une partie des cellules, notamment
vers les orifices, est munie de cils courts. A lestomac fait suite un intestin
de section arrondie qui court dans le plan sagittal jusquau muscle VIII ou
il se recourbe avant de déboucher dans le cloaque. Ses cellules formant 1’S
flancs sont plus plates mais plus larges que celles de lI’estomac ; bien qu’elles
aient le méme aspect et la méme répartition des constituants, elles restent
plus pales. Elles sont semblables en disposition comme en structure aux cel-
lules de la branche ascendante de l’anse intestinale du Doliolum mulleri que
nous avons représentée jadis (Gopeaux, 1954). Les cellules des parois supé-
rieure et inférieure sont minces et ciliées, comme les cellules des parois anté-
rieure et postérieure de l’intestin de l'autre espéce.

La paroi cloacale est devenue trés mince comme celle du pharynx. Les
muscles sont différenciés depuis longtemps. La queue séparait ces muscles
en deux groupes. Le groupe VII a IX se constitue autour du siphon cloacal
et répond donc aux muscles cloacaux des Ascidiacés. Le groupe antérieur
renferme d’une part des muscles buccaux I a IV et, d'autre part, deux
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muscles V et VI, postnerviens homologues aux muscles rétracteurs longi-
tudinaux allant de la région interosculaire a la base de l'abdomen, voire du
postabdomen, des Ascidiacés (par exemple chez les Polyclinidae). V et VI
sont les seuls muscles troncaux. Les coupes de muscles les montrent formés
de cellules longues et étroites a noyaux centraux rangés coOte a cote. Leur
fonctionnement a ¢été longuement décrit par Fepere (1923). Dans l’espace
qui tient lieu d'abdomen se trouvent le stolon et le cardiopéricarde. Le ceeur
montre le renversement périodique du sens des battements propre a tout
Tunicier. Le sang est pauvre en éléments figurés.

Le complexe neural groupe toujours le ganglion, la glande
neurale et son cordon. Le ganglion a pris une forme sphérique
et son volume est en voie d’accroissement constant. Un certain
nombre de racines nerveuses s’en échappent. Les divers dessins
«in toto » de l'une et l'autre especes montrent que le gonflement
du ganglion s’est bien accompagné d'un mouvement de bascule
qui rejette la glande neurale vers l’avant. De toutes parts, le
ganglion coiffe la glande, amas de cellules ou se voit encore la
trace de l'appendice ventral qui fut le premier indice de diffé-
renciation de 1’¢bauche initiale. La glande est réunie au coecum
cilié, qui débouche dans l'organe vibratile, par un cordon mince
de quelques (5) cellules étirées. Ce n’est pas un tube comme le
pensait UrLsaniN et les expériences de marquage de glande par
la mélanine (ce mémoire, ch. V, p. 152 et Gopeaux, 1956b) ont
été réguliérement négatives. Le Doliolum est, a notre connais-
sance, la seule forme de Tunicier présentant une telle occlusion
du canal de la glande. Ce cas est différent de celui des Phallu-
siadés ou se créent de multiples entonnoirs adventices. L'organe
vibratile du Doliolum a une ouverture arrondie comme chez les
Ascidies inférieures ; ni la forme, ni les spires des replis péri-
coronaux n’ont de valeur systématique.

En conclusion, quelle que soit l espéce considérée, les oozoides
sont devenus fonctionnels ; leurs tissus sont physiologiquement
différenciés. Le complexe neural na pas atteint sa structure
définitive, malgré l'accroissement de taille du ganglion et la ré-
duction concomitante de la glande. Il n'est pas possible, pour
des causes anatomiques, de démontrer un pouvoir phagocytaire
des cellules de la glande neurale.

§4. — Oozoide devenu nourrice et bourgeonnant.

La structure de l'animal se simplifie. L’endostyle se désagrége,
les ares péricoronaux régressent, la membrane branchiale se dé-
chire et 1’anse digestive s’atrophie. Jusqu’a un stade avancé, les
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ampoules pyloriques gardent leur propriété d’accumuler certains
colorants (Gobeaux, 1954). La région abdominale s'aplatit; elle
se reconnait a la présence du cceur et du stolon qui entre en
activité intense.

Le cardiopéricarde s'accroit progressivement, atteignant le mm
(fig. 86, Doliolum gegenbauri) ; il est entiérement masqué par
le muscle V qu’il longe intérieurement. L’examen des piéces « in
toto » permet de repérer du co6té dorsal une sorte de dallage
de cellules rectangulaires disposées assez régulicrement. Ce dal-
lage plus ou moins étendu selon les individus coiffe la région
centrale du réseau musculaire strié cardiaque ; il correspond a
I'hémisphére inférieur de 1’ancienne vésicule supracardiaque
complétement étalée et écrasée tandis que 1’hémisphére supérieur
est réduit & une membrane mince collée a l'autre épithélium.

Fig. 86

Vue dorsale du cardiopéricarde (P.) et du stolon (St.) bourgeonnant de

Doliolum gegenbauri logé au dessusdu muscle V (supposé enlevé a ce

niveau). — Les pointillés représentent les fibres striées transversales du

ceeur, partiellement masquées par un dallage assez régulier qui n’est autre

que la paroi de la vésicule supracardiaque écrasée. — Le stolon proéminent

(St.) montre l'inflexion de 1’ectoblaste en manteau autour du stolon. Dans ce
repli apparaitrontles phorocytes. — Echelle : 100 microns.
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La fonction de cet organe, propre aux Doliolum, reste énigmati-
que ; il pourrait renforcer le raphé cardiaque.

L’entonnoir vibratile perd ses deux spires ciliées. La muscu-
lature s’accroit d'une maniére caractéristique (G ArRsTANG). L'ap-
pendice dorsal croit, devenant trés long chez certains individus.

a) Structure du complexe neural.

De tous les organes, seul le complexe neural montre quelques
modifications de structure. Chez D. mulleri par exemple, le gan-
glion atteint un diamétre de 130 microns; il est a peu prés
sphérique. Aucun organe pigmenté analogue a celui du Pyrosome
et des Salpes n'y est visible. Cependant les Doliolum, nombreux
dans les couches de 0 & 100 m dans [’Atlantique (KRUGER,

Fig. 87

Coupe sagittale du complexe neural d’une nourrice en blastogénése et privée
de ses visceres de D. denticulatum. — Le ganglion (G.) est volumineux et
montre distinctement un cortex cellulaire et une zone médullaire fibreuse,
d'ou émerge un nerf n° 1, antérieur et impair. Dans le cortex s’observent
deux cellules dont la taille est de plusieurs fois celle des autres. — La glande
neurale (G.N.) n'est plus quun nodule de quelques cellules, sous le bord
antérieur et ventral du ganglion. Le fin tractus cellulaire qui remplace le canal
de la glande n’est pas intéressé par la coupe. — Ect. : ectodérme ; C.Ph. :

cavité pharyngienne. — Echelle : 25 microns.
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1939), sont dépourvus d'un tel organe. Les coupes montrent la
structure propre au ganglion des Urochordés : une écorce de
neurones de deux tailles (fig. 87 et 89) enveloppant une masse
fibrillaire centrale d’ou émergent les nerfs. Une membrane an-
hyste enveloppe le tout et se continue le long des nerfs. La glande
neurale ne comprend plus que quelques cellules et est unie au tu-
bercule vibratile par un cordon que l’on pourrait confondre avec
un filet nerveux. La photo (fig. 87) montre les masses relatives
du ganglion et de la glande, les grands neurones éparpillés dans
la masse des petits, le nerf impair antérieur.

b) Départ des nerfs.

\

Sur ces nourrices a structure simplifiée, le départ et le trajet
des principaux nerfs peuvent se suivre le plus facilement. Les
nerfs apparus chez la larve dgée dépendent toujours du ganglion,
jamais de la glande. Ils se répartissent en un groupe antérieur
et un groupe postérieur par rapport au plan transversal médian
du ganglion.

L’examen des nourrices appartenant aux diverses espéces que
nous avons pu repérer réveéle une variation du nombre des racines
paires antérieures (fig. 88). Les nourrices de Doliolum denti-
culatum. a enveloppe musculaire continue, possédent deux paires
de racines antérieures (quelques aberrances ont été observées,
telles que la bifurcation tardive et 'asymétrie). Cette disposition
est secondaire : les oozoides complets, inférieurs au millimétre
ne portent en général qu’une seule paire de racines. Deux der-
niéres especes que nous avons essayé de déterminer par la mesure
des bandes musculaires nous ont apporté des résultats contra-
dictoires. a) Sur 140 individus (D. gegenbauri) examinés en pré-
paration microscopique de la prise abondante et homogene re-
cueillie par '« Armauer Hansen » a la station 39/100 meéetres
(Coll. D. Damas), 13 ont montré une asymétrie dans la dispo-
sition des nerfs, 10 cas n’ont pu é&tre tranchés en raison de la
mauvaise disposition du ganglion, le reste, soit plus de 80 &
des spécimens, porte deux paires de nerfs antérieurs. Ces mémes
individus montrent une légére dominance de M 4 sur ses voisins
M 3 et M 5, ce dernier étant le plus étroit, b) Sur 71 individus
récoltés a la Station 14 et montés en préparation (coll. D. D a-
MAS), 17 sont trées abimés et illisibles, 7 sont des Doliolum denti-
culatum ; les 48 individus restants sont pourvus soit d’une seule
paire de nerfs antérieurs pairs (43), soit de deux paires (5),
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mais ne montrent pas de dominance stricte au point de vue
musculaire ; les combinaisons (M3-M4) et (M4-M5) l’em-
portent suivant le cas considéré.

Srv

Fig. 88

Vues d'ensemble des complexes neuraux de trois nourrices privées de viscéres
(la région antérieure est vers le haut). — a) Nourrice de Doliolum mulleri
montrant le nerf antérieur impair et la paire de nerfs antéro-latéraux d une
part, les deux paires de nerfs postérieurs d'autre part. Au dessous du nerf
impair antérieur, le tractus de la glande et par transparence, au travers du
ganglion, le reliquat de la glande neurale. — b) Nourrice de Doliolum (sp.) ;
cas intermédiaire : les nerfs antérieurs pairs se bifurquent, a gauche pres
du ganglion, a droite, beaucoup plus loin. — c¢) Nourrice de Doliolum ;
cas de D. denticulatum et D. gegenbauri : les nerfs antérieurs sont au nombre
de deux paires, outre le nerf impair. Méme disposition qu'en a) pour le reste.
Il existe de plus un filet nerveux impair et postérieur, trés variable, qui est
issu le plus généralement du nerf postérieur gauche voisin.
Echelle : 25 microns.

D'autres séries, plus courtes, en provenance d'autres stations,
fournissent aussi des résultats contradictoires. Plusieurs espéces
sont donc mélangées sans que l'on puisse actuellement les sépa-
rer ; il semble pourtant que l’analyse du complexe neural com-
binée aux mensurations musculaires pourrait permettre de séparer
les nourrices sans viscéres.

En conclusion, les racines nerveuses sont réparties en deux
groupes : l'un antérieur comprenant le nerf n° 1 médian et impair
et les nerfs pairs n0' 2 et 3, éventuellement confondus, l'autre
postérieur formé d une paire de nerfs latéraux nos 4, d une paire
de nerfs volumineux nos 5 et d'un nerf gréle médian impair n° 6
postérieurs.
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c¢) Trajet des nerfs.

Le trajet des nerfs est assez aisé a suivre sur les préparations «in toto
de D. gegenbauri et de D. denticulatum dont les muscles s'étalent plus facile-
ment que ceux de D. mulleri. La fusion des muscles II a VIII chez D. denti-
culatum rend difficile la localisation des rameaux nerveux. Cette difficulté
est tournée par l’examen des divers types de nourrice.

La cuirasse musculaire de D. denticulatum est interrompue en deux en-
droits, au niveau du ganglion nerveux et du stolon, ou sont ménagées deux
boutonniéres. La moitié antérieure du ganglion est cependant masquée par
le muscle IV, tandis qu'une échancrure lenticulaire ménagée dans le muscle V
en découvre la moitié postérieure 11). Cette saillie du ganglion est appa-
remment en relation avec le fait (fig. 89) que les deux gros nerfs postérieurs

C.Ph.

Fig. 89

Coupe parasagittale dans le ganglion d'une nourrice en blastogénése et privée
de ses viscéres de D. denticulatum. — La coupe montre, émergeant de la
substance fibrillaire, un des nerfs de la paire postérieure (n° 5). Ce nerf
passe au dessus de l'anneau musculaire (V.), qui s'apergoit a I’extréme droite
de la figure. La série des coupes sagittales montrerait le nerf n°® 5 passant
entre l'ectoderme et les muscles V et VI (se dirigeant vers les muscles VII
et VIII). — La coupe dans le ganglion montre ci et 1a les gros neurones et
laisse deviner les trainées fibrillaires qui en sortent. Elle montre également
la position du ganglion par rapport aux muscles IV et V. Les nerfs anté-
rieurs passent en dessous de la couche musculaire. — Ect. : ectoderme ;
C.Ph. : cavité pharyngienne. — Echelle : 25 microns.

(1) Une disposition analogue entre les muscles V et VI permet a l'extré
mité distale du stolon de faire saillie sous 1’ectoderme.
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courent dorsalement par rapport aux muscles V et VI avant de se bifurquer
devant VII. Par contre, les nerfs qui émergent de la moitié antérieure passent
sous la couche des muscles II -IV. Il est probable que les petits nerfs qui
complétent le groupe postérieur passent également entre l'ectoderme et les
muscles, mais la question est difficile a trancher, car il n'est pas possible de
suivre le trajet de ces filets sur coupes.

Rappelons le passage pendant l'embryogénese de la sangle musculaire V
entre le systétme nerveux et la cavité pharyngienne, tandis que les sangles
antérieures s avancent entre le systéme nerveux et l’ectoderme.

Le trajet des nerfs est le suivant :

Nerf 1. — Ce nerf gréle suit la ligne médiodorsale jusque dans le premier
espace intermusculaire ou il se bifurque en deux branches droite et gauche,
dont les ramifications couvrent la portion dorsale du muscle I (siphon buccal).
Ce nerf émerge juste au dessus de ce qui fut la glande neurale réduite mainte-
nant a un nodule de quelques cellules que lon apergoit par transparence sur
les pieces «in toto ». Ce nodule est cependant toujours en relation avec
l'organe vibratile par un cordon ténu, plein, relique du tube neural embryon-
naire, constitué d'un petit nombre de cellules espacées repérables par leurs
noyaux. La disposition relative du cordon et du nerf fait que l'on peut les
confondre, sauf en vue oblique dune préparation. «in toto » ou sur coupes
exactement sagittales.

Lorgane vibratile, logé pres du muscle III, est actuellement un coecum
dont la taille est susceptible d'importantes variations individuelles (80-100
microns). Sa forme est conique et son bout aveugle est soudé au cordon
de la glande. L'épithélium cubique est distinctement cili¢ et la brosse est
dirigée vers le fond du coecum, c’est-a-dire vers la glande, comme chez le
Pyrosome et certains Ascidies (Parascidia).

Nerfs 2. — Ces deux nerfs émergent latéralement et en arriere par rapport
au nerf 1, dans le méme plan. Ils descendent obliquement sur les flancs,
vers la région ventrale de l'animal, sans montrer de subdivisions ; ils inner-
vent principalement la sangle musculaire I, alors que le muscle II ne regoit
que quelques filets s’avangant vers la ligne médio-ventrale.

Nerfs 3. — Ces nerfs, également bien pourvus en fibres, émergent en
arriere des nerfs 2, a une distance variable, sauf le cas extréme déja signalé
d'une fusion des racines. Les nerfs 3 descendent obliquement vers le muscle III
et le 3e espace intermusculaire ; ils se divisent au niveau du muscle IV en
un tronc postérieur, plus important, que l'on suit jusqu’a la ligne ventrale
et un tronc antérieur, plus gréle, qui du c6té gauche émet une branche se
ramifiant sur le statocyste ; on retrouve, dans les cas favorables, les trois
filets déja observés par Uvrianin. Le reste du tronc gauche et le tronc droit
innervent le muscle IIL

Chez les spécimens ou les nerfs 2 et 3 sortent confondus, le trajet commun
se termine au bord postérieur du muscle IV ; une branche postéricure descend
vers l'endostyle et du coté gauche innerve le statocyste ; une branche supé-
rieure se dirige vers l'avant et se divise devant le muscle IV pour aller
innerver le siphon buccal notamment.

Selon ULiaNIN et NEuMANN, ces nerfs seraient sensibles et moteurs ; ces
deux auteurs ont d’ailleurs représenté des terminaisons sensibles épidermiques.

Nerfs 4. — Cette paire de nerfs gréles émerge latéralement, mais ne tarde
pas a se diriger vers les muscles V et VI ; le tronc principal s'avance tres
loin dans le cinqui¢me espace intermusculaire ; tout le long de leur parcours,
ces nerfs émettent des filets vers les muscles V et VI, auxquels seuls ils
fournissent ; ceci laisse penser qu'ils ne sont pas uniquement sensibles (cf.
ULJjANIN et NEUMANN) mais aussi moteurs.

Nerfs 5. — Ces deux nerfs sont particuliérement gros, notamment le nerf
gauche dont la taille dépasse généralement celle de son symétrique. C’est
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d'ailleurs de ce nerf gauche qu'émerge le plus souvent le nerf 6. Les nerfs 5
se dirigent vers l’arri¢re, parallelement a la ligne médiodorsale et passent
au-dessus des muscles V et VI, sans se ramifier, pour atteindre les muscles
VII a hauteur de leur inflexion vers l’appendice dorsal. A ce niveau, chaque
nerf se scinde en deux troncs, l'un interne qui suit le muscle VII correspon-
dant jusqu’a son extrémité libre, l'autre externe se dirigeant vers le muscle
VIII ou il se dichotomise en de multiples filets s'irradiant sur les muscles VIII
et IX. Ces nerfs sont sensibles et moteurs.

Les terminaisons sensibles sont abondantes sur les lobes du siphon cloacal
et sur l'appendice dorsal.

Nerf 6. — Ce nerf est tres gréle, disposé asymétriquement et peut méme
faire défaut. Ce nerf suit plus ou moins la ligne médiodorsale jusqu'en arriere
du muscle VI, c'est-a-dire jusqu’au niveau de l'insertion supérieure du septum
branchial ou il est recourbé. Il persiste aprés dégénérescence du septum. Nous
n’avons pas vu de ramifications de ce nerf sur les muscles qu’l dépasse. Il
parait répondre au nervus branchialis qu’lILjANIN tenait pour le seul nerf
dérivant directement du systéme nerveux larvaire. Cette opinion est con-
testable puisque ce nerf trouve son origine dans le ganglion et de plus se
forme tardivement aprés résorption du bouton postérieur (voir p. 199 et 201)
qui répond au cordon dorsal.

Chez le Doliolum, la coordination des mouvements est remarquable. Les
Doliolum sont d’excellents nageurs, leurs réactions sont trés promptes (Fe-
DELE). Comme nous avons pu l'observer, il suffit d'effleurer le processus
dorsal ou les lobes buccaux ou cloacaux pour provoquer une fuite brusque,
I’animal sortant aussitot du champ de la loupe binoculaire. Ces mouvements
demandent une coordination poussée des centres nerveux, ce qui rend plau-
sible le schéma des connexions intraganglionnaires décrit par Ulianin.

d) Le statocyste.

Les oozoides connus des diverses espeéces de Doliolum portent
tous sur le flanc gauche, en avant du muscle III, un organe
ovoide que l'on s’accorde a considérer comme un organe de
I’équilibre : le statocyste. De toutes les générations du Doliolum,
seul l'oozoide en est pourvu mais tardivement. La larve propre-
ment dite est privée d’organes des sens homologues aux organes
larvaires des tétards des Ascidiacés ; de méme le Doliolum man-
que d’organes oculiformes semblables a ceux du Pyrosome ou
des Salpes. L'absence d’organes de la vision et I’existence d’un
organe que sa structure fait tenir pour un organe de 1’équilibre
est sans doute a rapprocher de la vie en profondeur de la nourrice.

Le statocyste est constitué d’une vésicule creuse, a paroi mince,
sensible au moins en partie et innervée par un rameau du nerf 3
gauche qui se ramifie distinctement a son niveau. Dans la vésicule
est logé un grain compact, l'otolithe. La structure de l’organe
qui rappelle celle d’organes analogues connus chez certains In-
vertébrés, tels que Méduses ou Mollusques pélagiques, plus que
son ¢étude physiologique, a fait considérer qu’il s’agissait d’un
organe d’¢quilibration ; UrLsaniN (p. 56) pour sa part le nommait
« Gehororgan ».
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Cet auteur a suivi la formation de 1’organe chez D. mulleri;
trois cellules ectoblastiques interviennent ; la cellule médiane
secréte 1’otolithe, tandis que les cellules latérales restent sensi-
bles ; trois filets nerveux innervent les trois cellules, correspon-
dant aux trois filets qui s’observent sur les préparations «in
toto ». Chez cette espece, la structure reste simple : c’est une
dépression ectodermique peu profonde recouverte par la tu-
nique ; une telle structure reste fragile et le statocyste souvent
aux nourrices ; il résiste mal aux manipulations préparatoires aux
coupes microscopiques et est le plus souvent déformé. Sur de
bonnes préparations, on voit que les cellules du statocyste sont
disposées sur plusieurs rangs et sont d’autant plus grandes et
larges qu’elles sont plus proches du centre occupé par les deux
cellules sensorielles ; les cellules de la périphérie sont fusiformes.

Nos observations sont en bon accord avec celles d Ursanin.
L’examen sur pi¢ces « in toto » (fig. 90) d'un statocyste le montre
constitué d’une aire cellulaire avec plusieurs cercles concentriques
de cellules ; les plus internes a noyau plat et falciforme (aspect
caractéristique des nourrices sorties de leur enveloppe folliculaire,
NEUMANN, p. 108), les plus externes a noyau allongé, incurvé.
Les coupes dans lorgane de nourrices de tailles diverses (de
800 a 1.400 microns de long) de D. mulleri révélent que le stato-
cyste est bien logé dans une cavité hémisphérique superficielle,
ménagée dans l’enveloppe de tunicine et collée contre un disque

Fig. 90

Coupes transversales (a et b) dans l'otocyte de D. mulleri (a) et de D.

gegenbauri (b), dans la vésicule en voie de formation de D. denticulatum

(c) et vue d'ensemble de 1'organe chez D. mulleri (d). — IV : muscle passant
en arriere de l'otocyte. — Echelle : 10 microns.

6 ENT
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d’épithélium sensoriel ectodermique. Comme U rLiaNIN 1’a observé,
la cupule est limitée du co6té externe par une fine membrane
anhyste (tunicine plus dense ?). Le disque basilaire est par contre
relativement épais, mais il ne forme pas de cupule et se poursuit
dans l’ectoderme banal. Son diamétre est de l’ordre de 80 a
90 microns et son centre est occupé par deux cellules cubiques
(6 microns de hauteur), correspondant aux cellules d’ULjANiN.
Tout autour de ces deux cellules, I’épithélium va en s’aplatissant
pour devenir en périphérie aussi mince que I’ectoderme de 1’adulte.
Au fur et 2 mesure que I’épithélium s’amincit, les noyaux s'écar-
tent ; trois a cinq rangs concentriques de cellules s’observent
(fig. «in toto» 90d et coupe 90a). L’épithélium a gardé un as-
pect embryonnaire ; le protoplasme est dense, granuleux, bien
colorable ; les noyaux sont pourvus d’un nucléole et portent de
gros grains de chromatine ; leur aspect falciforme ne se retrouve
pas sur coupes. En regard de cette plage, sié¢ge l'otolithe, masse
de forme bien définie sur le frais, mais écrasée sur coupe par le
rasoir, d’aspect grumeleux, faisant songer a un précipité de pro-
téine. Les coupes verticales médianes confirment la présence
constante d’une dépression profonde qui confére a l’otolithe la
forme d’un haricot. Dans le hile pénétre un prolongement de
la plage sensible voisine, qu’ULjANIN tient pour nerveux et qui
se retrouve sur les coupes. Les piéces « in toto » montrent un
filet nerveux du nerf n° 3 pénétrant dans ’otolithe (voir KEFER-
STEIN et EHLERS, p. 62). Les deux cellules sensibles ne seraient
pas ciliées, quoique des trainées protoplasmiques siégent entre
la plage ectodermique et 1’otolithe.

La structure du statocyste de D. mulleri différe de celle des
organes de D. gegenbauri et D. denticulatum chez lesquels la
vésicule est plus qu’une simple poche intratunicale. Ces diffé-
rences entre les statocystes ont renforcé l'opinion des auteurs
que D. miilleri compte parmi les formes peu évoluées des Cyclo-
myaires (comme aussi la forme en U de 1’anse digestive). L’étude
de l'organe chez D. rarum que G arstanc place avant D. miilleri
serait intéressante.

NeuMAaNN a suivi le développement de l'organe chez D. denti-
culatum. L’organe apparait comme une dépression de 1’ectoderme,
ainsi que le supposait Urianin ; les cellules sécrétent des goutte-
lettes réfringentes dont la confluence crée l'otolithe. La con-
fluence s'observerait méme sur les otolithes d’adultes en blasto-
génese.

Nous avons observé que cet otolithe rappelle celui de
Doliolum miilleri, en plus compact cependant ; ses limites sont
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nettes. 1l n’est pas calcaire et résiste parfaitement a la fixation
par les mélanges acides (Bouin acétique par exemple) de méme
qu’a une conservation prolongée ; les solvants des graisses uti-
lisés lors des enchassements ou du montage des préparations
microscopiques ne l’altérent pas. Il se colore trés bien et uni-
formément par la cochenille et par I’hématoxyline ferrique. Il
est possible que ce granule, élaboré par des cellules ectoblasti-
ques, ne soit pas autre chose que de la tunicine (') (cellulose)
spécialement dense, quoique les tests au lugoi, au chlorure de
zinc iodé et a la liqueur de ScuwEerTzer (Lison, 1953) soient
négatifs.

Selon Neumanw, la vésicule ne se détache jamais compléte-
ment de l’ectoderme et selon Uvrianin, elle ne serait méme pas
close. Chez une larve de l’espéce denticulatum, longue de 550
microns et encore enfermée dans son enveloppe, le statocyste
s’esquisse comme une dépression de l'ectoblaste, dont les cellules
dans la zone intéressée sont 2 a 3 fois plus élevées que celles
du revétement banal ; ces cellules, a protoplasme dense et a
noyau rejeté a la périphérie constituent une cupule, ouverte lar-
gement vers l'extérieur, mais renfermant déja un otolithe bien
délimité et séparé des cellules, dont la forme est acquise et la
dépression visible (fig. 90c). La cupule est achevée chez les
individus de méme taille, mais menant une vie libre. Toute rela-
tion avec l’ectoderme ne disparait pas chez D. gegenbauri (fig.
90b) et dans le cas de D. denticulatum, ou le statocyste se trouve
coincé entre la cuirasse musculaire et la paroi pharyngienne, la
couche musculaire est percée localement maintenant le contact de
la vésicule avec l’ectoderme générateur. La vésicule est close,
contrairement a l’opinion d’ ULjANiN.

Le statocyste complétement constitué a un diameétre de l’ordre
de 80 a 100 microns (150 selon KEFERSTEIN et EHLERS, p. 63).
L’otolithe a une forme sphérique en premiére approximation (dia-
metre 40 a 50 microns), malgré la présence d’une profonde dé-
pression du co6té pharyngien.

L’épithélium de la vésicule est trés aplati, soulevé de place en
place par la présence d’un noyau ; autour se trouve une enveloppe
hyaline, rappelant la tunique et surtout visible sur les coupes
tangentielles. Le protoplasme apparait comme un liséré interne,
tandis que les noyaux volumineux, largement séparés, montrent
de multiples granulations chromatiques. Par contre, la calotte
opposée a la dépression de l’otolithe a la méme structure que la
plage correspondante chez D. miilleri. Cette calotte se colore

(1) Selon Berricr (1955, p. 131), la tunicine ferait défaut au Doliolum.
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intensément ; elle se prolonge par des trainées protoplasmiques
(filet nerveux ?), vers le hile de I'otolithe. A la calotte sensorielle
arrivent trois rameaux du nerf 3, bien visibles du c6té supérieur
et interne de l'organe.

En conclusion, chez les especes gegenbauri et denticulatum,
le statocyste a donc acquis une forme et une structure plus com-
pliquées que chez lespéce miilleri. La plaque sensorielle ecto-
blastique invaginée est maintenant enfermée dans une vésicule a
paroi cellulaire et non plus seulement dans une lacune du man-
teau ; dans le cas particulier des nourrices de D. denticulatum,
l'organe occupe méme une position profonde, sous la musculature.

Conclusions du chapitre VI

Le développement de 1’ceuf de Doliolum est calqué sur celui
d’un ceuf d’Ascidie modérément chargé de vitellus. Le Doliolum
est de tous les Thaliacés la forme dont I’embryogénése précoce
rappelle le plus celle des Ascidiacés fixés. La larve ou plus
exactement l’embryon est un stade tétard parfaitement caracté-
ris¢ chez Doliolum miilleri. On peut I’y ramener facilement chez
D. denticulatum.

Dans le détail, le tétard de Doliolum se distingue de celui de
I’Ascidie par quelques simplifications de structure. Par exemple,
les organes des sens du tétard d’Ascidie lui font toujours défaut.
BErRRILL (1955) a expliqué leur absence par la disparition de
tout instinct de recherche d’un substrat de fixation ; il semble vrai-
semblable, si ces organes ont jamais existé, que leur absence
reflete la tendance accusée chez Doliolum denticulatum a un
escamotage du stade larvaire par condensation de I’embryogénése.

Résumons nos observations sur la structure du tétard :

a) L ectoblaste ne montre rien de particulier jusqu’au moment
de la métamorphose.

b) L'ébauche neurale occupe la région dorsale du céphalenté-
ron et ne pénétre jamais dans la queue. Le tube médullaire ré-
sulte, comme chez tous les Chordés, de I'invagination d’une pla-
que neurale suivie d’une suture des lévres. La cavité est primitive,
restant réelle au moins dans la portion antérieure ; il n'y a jamais
de dilatation ampullaire.

c¢) L'endoblaste est un massif a cavité virtuelle, puis réelle ;
il est également limité au seul céphalentéron et n’a pas de pro-
longement caudal.
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d) Le mésoblaste est localis¢é a la limite du tronc et de la
queue ; il enveloppe endoblaste et chorde et s'interpose entre
ces deux organes. Ses interventions seront multiples.

Chez Doliolum miilleri, a un niveau du développement s’inter-
calant entre le second embryon d UvrsaniN et le premier des nd-
tres, la portion comprise entre endoblaste et chorde se gonfle
en une vésicule ou plonge la chorde et ou se repérent deux
petits amas caractéristiques de mésoblaste. D ’autres cellules sem-
blent passer dans 1’enveloppe folliculaire. La vésicule, mis a part
les petits amas de mésoblaste, ne contient rien qui soit mis en
évidence par les réactifs histologiques usuels. C’est une poche
gorgée de liquide, différant par l’aspect et la position de 1’¢léo-
blaste du Pyrosome. Elle est de plus propre au seul D. mulleri
et ne se voit ni dans les larves de Neumann, ni dans celles de
notre seconde espéce. Chez D. denticulatum, la méme région reste
massive et ses cellules ne montrent aucune surcharge en vitellus.

En dehors de la vésicule et déja au stade neurula, le méso-
blaste flanquant la chorde, chez 'espéce D. miilleri, se différencie
en cellules musculaires striées. Il est vraisemblable que I’embryon,
engoncé dans son enveloppe larvaire ne nage pas et n’est capable
que de mouvements limités. Chez D. denticulatum, les cellules
mésoblastiques n’esquissent aucune différenciation.

Dans l’anneau mésoblastique enveloppant l'extrémité posté-
rieure du massif endoblastique se délimite un nodule ventral
spécialisé, qui marque la place de 1’'abdomen présomptif et qui
jouera un rdle important dans l’organogénese.

Nos trois neurulas de D. mulleri possédent en outre un petit
nombre de paires de cellules mésoblastiques disposées le long du
tube neural et qui n’ont pu étre retrouvées dans la seconde espéce,
aux stades plus avancés ; elles y sont peut-&tre 1’amorce des
anneaux musculaires.

e) La chorde de Doliolum miilleri riche d’une quarantaine de
cellules est typique ; celle de D. denticulatum subit un début de
gonflement cellulaire, mais ne s’organise jamais en file de cellules.
L’appendice caudal de D. mulleri est achevé au stade neurula et
atteint une taille de 700 a 800 microns, soit 3 a 4 fois celle du
tronc avant métamorphose, celui de D. denticulatum, plus mo-
deste, ne répond qu’au tiers de la longueur du corps mais continue
temporairement de grandir tandis que ’'oozoide se métamorphose.

Le plan de répartition des ébauches présomptives des divers
tissus dans 1’ceuf de Doliolum n’est sans doute pas sensiblement
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altéré par rapport a celui de 'euf d'Ascidie, Les seules diffé-
rences portent sur l'absence des neuroplasme et endoblaste de
l’appendice caudal. L’arrét rapide de la différenciation des tissus
de la queue chez D. denticulatum est I’expression d’une propriété
intrinséque des protoplasmes aprés poussée de l'organe.

En conformité avec ce que l’on observe chez les Ascidies, la
métamorphose n’intéresse que le céphalentéron ; 1’appendice cau-
dal est condamné a disparaitre. L’organogénése intéresse tous
les tissus :

a) L'ectoblaste présente plusieurs zones spécialisées. L’une
antérieure est rejetée vers le dos et correspond au siphon buccal.
Une seconde, ventrale, apparait en regard du nodule mésoblasti-
que (voir ch. suivant). Deux autres se révélent latéro-dorsalement
a l'extrémité postérieure du céphalentéron sous forme d’invagi-
nations péribranchiales (D. denticulatum). Les ouvertures con-
fluent secondairement en un siphon cloacal médiodorsal. Ces
invaginations péribranchiales d’ampleur peu importante au début
fusionnent en une cavité cloacale qui occupera le 1/3 postérieur
du corps et aura des relations de voisinage intime avec l'anse
digestive comme chez le blastozoide de Pyrosome mais non com-
me chez les Ascidiacés. Il n’existe pas de véritables cavités péri-
branchiales ; leur présence parait incompatible, pour des raisons
mécaniques, avec la vie pélagique active du Doliolum dont la
nage est basée sur le principe de la réaction.

b) L ébauche neurale se ferme ; le neuropore disparait sans
laisser de trace et le tube médullaire se soude au pharynx, créant
l’organe vibratile, avant que le siphon buccal ne s’annonce et
que la cavité pharyngienne soit creusée dans le massif endo-
blastique. Comme dans le cas du cyathozoide et probablement
des Ascidies, le complexe neural de | adulte se forme entiérement
aux dépens du tube médullaire de la larve. Mais comme nous
I’avons fait remarquer plus haut, ni la vésicule, ni les organes
des sens de la larve d’Ascidie n’apparaissent. L’assimilation que
I’on pourrait faire du statocyste de l’adulte a celui de la larve
reste gratuite : ces deux organes différent non seulement par le
moment de leur apparition, mais encore par le mode de formation,
la structure, la position et le tissu générateur. On ne trouve pas
trace du ganglion viscéral ; en arriére, I’¢bauche neurale ne se
faufile pas sous le siphon cloacal et est rapidement un cordon
plein, assimilable par sa position et sa structure indifférente au
cordon dorsal des Ascidiacés ; il ne tarde pas a disparaitre. Le
neuropore est a peine fermé que le complexe neural de l’adulte
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s’esquisse ; il se forme selon les normes communes a tous les
Urochordés. Le ganglion prend une ampleur remarquable aprés
dégénérescence des visceres. La glande neurale se réduit a un
petit amas de cellules ; trés rapidement, elle a perdu tout rapport
avec l'organe vibratile et la cavité pharyngienne, auxquels elle
n’est reliée que par un cordon plein et gréle. Cette disposition,
commune a toutes les espéces de Doliolum examinées, n’a jamais
été signalée chez d’autres Tuniciers.

c) L'endoblaste se répartit entre les constituants définitifs du
complexe digestif : cavité pharyngienne porteuse de l’endostyle,
de deux épicardes creux, puis massifs, sans réserves vitellines,
anse digestive avec oesophage, estomac, intestin, glande pylo-
rique.

d) Le mésoblaste postendoblastique n’intervient pas, sinon
comme source de globules sanguins (U LJANIN) rares du reste et
plus vraisemblablement comme pseudo-vitellus aprés histolyse.

La portion troncale du mésoblaste (D. denticulatum) s’avance
le long des flancs et donne successivement tous les anneaux
musculaires dans lesquels nous distinguons quatre anneaux buc-
caux, deux anneaux troncaux vrais et trois anneaux cloacaux.

Le nodule mésoblastique repérable du c6té ventral et postérieur
du tronc reste en place apres résolution du reste du mésoblaste
en anneaux musculaires. Il est logé en arriére de l’endostyle et
marque la place de ’abdomen. La cavité virtuelle qui y siégeait
devient réelle et évolue en cavité péricardique ; la paroi profonde
différenciera successivement une vésicule supracardiaque et le
ceeur. Le complexe cardiopéricardique est d'origine mésoblastique
et, comme chez la Claveline (pe StrLvys-Longcecuamps, 1939-1940),
sa cavité a la valeur d’un coelome quoique se développant plus
tardivement que chez 1’Ascidie, alors que 1’anneau mésoblastique
s'est dispersé. La conception de 1’origine endoblastique du cardio-
péricarde postulée par Neumann est donc a rejeter. Le coeur
a la structure d'un ceeur de Tunicier. La vésicule supracardiaque
s’aplatit secondairement et forme un épithélium mince, de surface
variable selon les individus et accolé au raphé cardiaque. Le
cardiopéricarde maintient des relations étroites avec les épicardes
et les cordons cloacaux qui interviennent dans I’¢dification du
stolon (ch. VII).

Le Doliolum peut étre comparé a une Ascidie réduite a peu
preés a ses siphons et a la région interosculaire. Cette région est
étendue deés les premiers signes de l'organogénése et s’allongera
au cours de la métamorphose jusqu’a mise en opposition des
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siphons. Si les organes qui se forment sont homologues de ceux
de I’Ascidie, la déviation vers la vie pélagique s'affirme précoce-
ment alors que les différents feuillets viennent d’achever leur
mise en place.

De plus, la comparaison des trois larves connues, D. mulleri,
D. denticulatum (Atlantique S) et D. denticulatum (M éditerra-
née, Atlantique moyen) permet de percevoir une évolution vers
la disparition du stade larvaire libre, avec suppression ou arrét
du développement d’organes larvaires, c.-a-d. une condensation
ontogénique du développement. Ces tendances impliquent une
accumulation de vitellus dans les oeufs de la derniére espéce,
a larve massive.

Résumé du chapitre VI

Le développement embryologique et I'organogénése des Dolio-
lidae ont été suivis sur des individus de tous les d4ges comprenant
les neurulas de Doliolum miilleri et une série compléte de larves
non encore décrites et attribuées a D. denticulatum. Les larves
de D. denticulatum étudiées par N eEumaNN appartiendraient a
I’espece gegenbauri.

L’ontogénése, calquée sur celle des Ascidies, conduit dans nos
deux espéces a un embryon a faciés de tétard d’Ascidie ovipare.
L'embryon de D. denticulatum est presque anoure : les cellules
chordales se vacuolisent mais ne se rangent pas en une file ; les
cellules musculaires de la queue restent au stade de mésoblaste ;
il ne se forme pas de vésicule caudale. La queue de D. miilleri
posséde chorde et muscles striés.

L’¢bauche neurale de I’embryon se constitue comme celle des
autres chordés ; elle fait toujours défaut a la région caudale. Il
n’apparait ni ampoule, ni organe des sens, mais le complexe
ganglionnaire de l'adulte se développe comme chez les Ascidia-
cés ; 'organe vibratile est indépendant du neuropore. La glande
neurale dégénére avant la libération de I’animal de ses enveloppes
ovulaires. Le «nervus branchialis » d Urianin n'existe pas.

Le cardiopéricarde est d’origine mésoblastique et non endo-
blastique et se développe a c6té du mésoblaste stolonial.

L’endoblaste forme la cavité pharyngienne et 1’anse digestive
et envoie dans I'abdomen deux expansions creuses, puis massives,
les épicardes.

La cavité cloacale se constitue aux dépens de deux invagina-
tions péribranchiales symétriques qui fusionnent secondairement.



Chapitre VII

LE STOLON PROLIFERE DU DOLIOLUM

Apercu bibliographique.

L’organe en rosette auquel KEFERSTEIN et EHLERs attribuaient
une fonction excrétrice est en réalité, comme G rosBEN 1’a dé-
montré, un stolon ou se forment les ébauches des diverses sou-
ches blastogénétiques du Doliolum.

La structure du stolon, l’origine et le sort de ses constituants
ont fait l'objet de plusieurs études, mais les conclusions des
auteurs sont trés divergentes. Le tableau 1 emprunté a BRIEN
(1948) les résume.

TABLEAU 1
DESTINEES ORGANOGENETIQUES DES EBAUCHES DU STOLON
Cordons d'aprés N EUMANN d'aprés U LJaNIN d'aprés GROBBEN

1) mésodermique systéme nerveux cardiopéricarde et systéme nerveux et

mésoderme mésoderme
(hémocoele)
2) cloacaux cloaque
internes pharynx et coeur systéme nerveux
réunis
externes muscles muscles
3) pharyngiens organes génitaux pharynx
internes pharynx
réunis
externes organes génitaux
cloaque se for- cloaque se formant

mant par inva- par invagination
gination ectoder-  ectodermique
mique.

Le manque d’accord entre les auteurs peut s’expliquer par la
difficulté de réunir un matériel suffisamment abondant de larves
jeunes, par la petitesse des ébauches et par l’entassement des
tissus.
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Dans son travail de pionnier, GroBBen a déterminé la pré-
sence, dans le stolon de ses plus jeunes larves, de huit consti-
tuants distincts, deux impairs placés entre trois paires latérales
étagées, la paire de bandelettes inférieures dérivant de la paroi
pharyngienne, la paire de bandelettes moyennes de la paroi cloa-
cale. L’origine des autres n’a pas été déterminée.

Selon UvrsaniN, dans la constitution du stolon, les organes
principaux de 1’0ozoide (nourrice) interviennent, c’est-a-dire 1’en-
doderme, la paroi du cloaque, le mésoderme, l’ectoderme de la
larve.

La formation du stolon est précoce. Deux extroflexions pleines
de la paroi pharyngienne apparaissent en arriére et ventralement,
s’allongent, contournent le cceur et vont rejoindre une plage
mésodermique localisée contre l’ectoderme ventral. Bientot deux
évaginations de la paroi cloacale inférieure, plus gréles que les
cordons pharyngiens, viennent se placer derriére ceux-ci. Le sto-
lon comprend a ce moment cinqg cordons en regard desquels
I’ectoderme s’est épaissi.

La structure se complique bientdt par allongement et reploie-
ment du co6té de la cavité cloacale des cordons cloacaux (cordons
externes et cordons internes réfléchis). Sept ébauches constituent
désormais l'organe ; les connexions avec les parois pharyngienne
et cloacale disparaissent. Le stolon se place sous le ceceur. Le
mésoderme se déplace, atteint la face ventrale du cceur et occupe
I’axe central du stolon. Les cordons pharyngiens se subdivisent a
leur tour.

Durant la blastogénése, le stolon croit et, G rossen I’avait
déja observé, se découpe sans arrét, grace a des étranglements
transversaux successifs, en probourgeons (« Urknospen ») qui
rampent (pseudopodes) sur les flancs de l'animal pour venir se
placer sur 'appendice dorsal ou, par des constrictions ultérieures,
les probourgeons donnent naissance aux bourgeons vrais (U L-
JANIN).

Les bourgeons vrais se rangent en premier lieu le long des
bords de l’appendice dorsal et deviennent les gastérozoides et,
en second lieu, se disposent sur la face dorsale du méme appen-
dice et deviennent les phorozoides. L’appendice s’allonge et at-
teint 7 a 8 fois la taille de la nourrice. Les bourgeons sont fixés
par une sorte de pédoncule muni d’une sole a I’ectoderme épaissi
de la nourrice. Sur le pédoncule du phorozoide en organogénése
se dépose un probourgeon qui, par divisions transversales suc-
cessives, donnera les bourgeons sexués ou gonozoides. Contraire-
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ment a l1’opinion de G EGENBAUR, ce probourgeon et sa descen-
dance ne sont pas formés par le phorozoide.

La destinée des diverses ébauches dans le cours de l’'organo-
génese a été résumée dans le tableau 1. L’¢bauche neurale ne
tarde pas a se concentrer dans la région opposée a la sole de
fixation, qui devient ainsi la région dorsale. L’ébauche s’amincit
a ses extrémités et se renfle dans sa partie moyenne. L’extrémité
antérieure s’abouche au pharynx (créant secondairement l’organe
vibratile) et met cette cavité en communication avec le corpuscule
sous-ganglionnaire (glande neurale) apparu dans la région
moyenne. La région postérieure forme le nerf postérieur, bran-
chial. Le processus est parallele a celui observé sur la larve
(U LiaNIN, p. 95) ; il est identique dans les différents bourgeons
(p. 98).

Les recherches ultérieures sur la blastogénése sont dues a
N EUMANN (1906 et 1935) qui s’estime en accord avec G ROBBEN
et ne retrouve pas les divisions et fusions compliquées décrites
par ULJANIN.

Le stolon se signale d’abord par une plage mésodermique ven-
trale et postérieure observée par N EumanNN sur une larve de
taille maximum ; cette plage se distingue par son protoplasme
plus dense (1906, p. 127) du mésoderme banal dont elle se détache
précocement (U rsaNin). De part et d’autre de 1’ébauche massive
cardiopéricardique se disposent les évaginations pharyngiennes
et cloacales étroitement en contact. La formation des premiéres
n’a pas été observée par Nrumann. En arriére et ventralement,
par rapport au péricarde, se trouve le mésoblaste stolonial. Plus
tard, les évaginations cloacales primaires probablement par divi-
sions donneront les cordons cloacaux secondaires.

L’¢bauche cardiopéricardique d’origine endoblastique évolue :
la paroi ventrale du péricarde s’épaissit et s’avance jusqu’a l’ecto-
derme ; le ceeur occupe sa position définitive au dessus du stolon ;
juste en arriere se place la plage mésodermique qui se glisse
entre les cordons latéraux.

Ainsi se forme le stolon avec huit ébauches.

La principale modification ultérieure sera la fusion des cordons
cloacaux secondaires en une masse médiane séparant les ébauches
mésodermique et cardiopéricardique. L’bauche mésodermique
devient énorme.

Le stolon finit par faire hernie du co6té ventral de la nourrice.
Il s’allonge et se segmente griace a des constrictions de 1’ecto-
derme (p. 140) en bourgeons qui sont transportés par les phoro-
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cytes (KoroTNEFF), cellules amiboides observées déja par Bar-
rois (1885) chez Anchinia et KoroTNEFF (1891) chez Dolchinia,
le long du flanc droit de la nourrice jusqu’a 1’appendice dorsal.
Selon Neumann, il n’y a de probourgeons subissant des divisions
ultérieures que dans le cas particulier du gonozoide.

Ces bourgeons ont une polarité marquée extérieurement par la
structure de l’ectoderme, plus pointu a l’extrémité distale qu’a
I’extrémité proximale, aplati du coté de la nourrice, bombé sur
la face opposée, externe. L'ébauche neurale aprés la migration
du bourgeon marquera la face dorsale. Le bourgeon est poly-
valent et donnera naissance a 'un des trois types de blastozoides.

L’¢bauche neurale se concentre dans la région dorsale et anté-
rieure du blastozoide et se différencie en ganglion, glande neu-
rale, canal neural et organe vibratile. NEumann est ici en accord
aveCc U LJANIN.

Remarque :

En 1903-1904, KoroTNEFF, a l'occasion de 1'étude d'un nouveau fragment
d’appendice dorsal de Dolchinia mirabile (Dolioletta chuni. FEDELE), a exa-
miné la structure du stolon de Doliolum denticulatum. S'adressant a des
individus agés, ou les constituants du stolon étaient séparés des tissus généra-
teurs, il y reconnait trois plages superposées impaires, génitale, nerveuse et
mésoblastique, deux paires de plages latérales, cloacales et pharyngiennes.

En conclusion, la formation du stolon a pu étre étudiée sur
deux espéces de Doliolum, D. mulleri (ULsaniN) et D. denti-
culatum (NEeumann). Les interprétations des auteurs sur la va-
leur et le nombre des constituants du stolon sont divergentes
certains de ces désaccords reflétent les opinions prévalant a leurs
époques respectives (ex. : origine du cardiopéricarde) : d'autres
sont liées a la qualité du matériel et a |existence dans les séries
d embryons de graves lacunes indépendantes de la volonté des
chercheurs.

La nécessité de reprendre 1’¢tude de cette question a été sou-
lignée a différentes reprises (Brien, 1928, 1948; DAwWYDOFF,
1925 ; BerriLL, 1936, 1951, 1955), en raison de son intérét pour
la compréhension de la phylogénése des Doliolidae et de leurs
relations avec les Pyrosomes et les Salpes,
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Observations personnelles

Ces observations ont porté sur les individus de Doliolum denti-
culatum ; nos spécimens de Doliolum miilleri étaient trop jeunes
ou trop avancés, outre que la taille réduite et la compacité des
tissus n’en facilitaient pas 1’¢tude.

§ 1. — Mise en place des ébauches du stolon.

La mise en place des ébauches constituant le stolon se fait
par étapes.

Nous avons vu au chapitre VI, que la cavité pharyngienne,
dans sa portion postendostylaire, s’était évaginée pour former
les épicardes (fig. 69), diverticules creux qui se disposent obli-
quement de part et d’autre d’un nodule mésoblastique (fig. 75a)
creusé secondairement de la cavité péricardique (fig. 76).

Les épicardes, dont la cavité disparait par accolement des pa-
rois, sont au départ des cordons de section uniforme, larges de
deux cellules et courts par suite de la réduction de 1’abdomen.
Peu a peu, leur extrémité libre se renfle tandis que leurs con-
nexions avec la paroi pharyngienne s'étranglent et se pédicu-
lisent, quand 1’animal a encore ses siphons rejetés vers le dos
et est toujours en organogénése. La rupture survient avant la
libération de l'oozoide et le seul indice de la liaison passée sera
I’aspect effilé de I’extrémité interne des cordons épicardiques.

Pendant ce temps, la cavité péricardique s’amplifie en se reti-
rant en profondeur et 1’espace qu’elle abandonne est occupé par
la portion postérieure du massif mésoblastique primitif (fig. 80,
c.sag.). Le mouvement s’arrétera quand la cavité péricardique
sera dorsale par rapport au stolon.

L’ectoblaste, en regard du mésoblaste et des épicardes, s’est
tuméfié. Ses cellules, méme chez les embryons et «a fortiori »
chez les adultes, sont plus élevées et ont le protoplasme dense
alors que les cellules de I’ectoblaste banal ont le protoplasme
vacuolaire et comme spumeux. Elles forment un tronc de cone,
proéminant dans I’espace hémocoelien, et venant s’appliquer
contre 1’¢1ément mésoblastique et les massifs épicardiques. Cette
disposition caractéristique de I’ectoblaste ne se modifiera pas tant
que le stolon restera interne, c’est-a-dire pendant toute la période
de préblastogénese.

Quand la forme en tonnelet du Doliolum devient reconnais-
sable (fig. 71 et 72) — alors que les épicardes se pédiculisent
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et que la cavité péricardique s'accuse —, la paroi cloacale émet
de chaque coté et en dessous des stigmates inférieurs, deux
cordons pleins et gréles, de deux cellules d’épaisseur (fig. 91).
Ces deux cordons viennent se placer en arriére et parallélement
aux épicardes, laissant le massif mésoblastique médian.

Més:
Ect

Fig. 91

Coupe frontale oblique de la région stoloniale d’un oozoide de Doliolum
denticulatum a un stade compris entre ceux des fig. 72 et 73. La coupe
montre notamment les cordons cloacaux (Cl.) prés des épicardes (Ep.) et
du mésoblaste (M¢és.) ; la coupe passe en arriére du cardiopéricarde ; Ect. :

ectoblaste. — Echelle : 25 microns.

Ces cordons cloacaux ont été observés par N eumann (fig.
«in toto», pi. XIV, 1906). On les retrouve, sur coupes trans-
versales sériées, distincts des épicardes. Entre leurs origines
respectives vient s’interposer le péricarde.

En conclusion : [ apport successif d'ébauches variées a donné
un ensemble constitué d'un massif axial de mésoblaste, flanqué
des épicardes massifs et des cordons cloacaux et surmonté de la
cavité péricardique ; en regard de ces ébauches siége la plage
d ectoblaste épaissi. Sur cette structure de base s édifiera le sto-
lon prolifére.

Quand la taille de l'individu dépasse 400 microns, le péricarde
a acquis une section triangulaire ; la pointe du triangle se pour-
suit dans 1’axe mésoblastique. Les deux régions se reconnaissent
a leur histologie : cellules a protoplasme clair et noyau chargé
de gros grains chromatiques pour le tissu péricardique, cellules



Fig. 92

Coupes frontales dans le stolon en formation d’un Doliolum denticulatum.
long de 525 microns et toujours enfermé dans ses enveloppes. La queue est
courte et insérée obliquement sur le tronc, mais les siphons ne sont pas encore
en opposition, — a) La coupe intéresse la région postérieure de la cavité
pharyngienne (C.Ph.), les épicardes (Ep.), la cavitépéricardique (P.) sur-
montée de 1¢bauche de la vésicule supracardiaque ; b) la coupepratiquée

plus en arriére, montre le bord ventral des stigmates inférieurs (stig.), les
cordons cloacaux (Cl.), l’extrémité distale des épicardes (Ep.) coingant le

massif mésoblastique axial et l'ectoblaste épaissi (Ect.).
Echelle : 25 microns.
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a protoplasme dense et granuleux et noyau peu distinct et por-
teur d’un gros nucléole pour le mésoblaste.

La disposition des différents cordons peut s'étudier sur des
coupes transversales de 1’abdomen. Du c6té antérieur (fig. 92a)
se voient les épicardes reliés au pharynx par de simples pédicules
(longs de 8 microns) trés amincis et encadrant la cavité péri-
cardique. Quelques coupes (15 microns) plus en arriére, on re-
marque les deux épicardes renflés, le mésoblaste a protoplasme
dense et 1’ectoblaste épaissi (fig. 92b), Plus en arriére encore,
les épicardes sont remplacés par les cordons cloacaux, flanquant
également le mésoblaste.

En conclusion : le stolon comprend outre iectoderme, cing
cordons, quatre latéraux (endoblastiques et cloacaux) et un axial
mésoblastiques. Ce stolon est toujours interne et d'ailleurs ina-
chevé.

Quand l'individu approche de sa libération (longueur du tronc
= 600 microns, queue a 1’¢tat de nodule sous-intestinal), la
disposition des ébauches du stolon s’est modifiée par apport d'un
nouveau constituant.

Par un processus qui n’apparait pas clairement, mais semble
étre la conséquence d'une prolifération de la paroi péricardique,
I’axe mésoblastique se dédouble. Du coté ventral et antérieur
siege le mésoblaste initial ; du cdté postérieur et parallélement
court le cordon que nous appellerons péricardique pour la com-
modit¢ du langage.

Les coupes transversales pratiquées dans le stolon montrent :

a) en avant, la région cardiopéricardique différenciée avec
péricarde, cceur et vésicule supracardiaque (fig. 81b) ;

b) dans la région antérieure du stolon, outre l’ectoblaste, le
mésoblaste (Mes.), les épicardes (Ep.) et le massif péricardi-
que (P.) (fig. 93a) ;

c¢) dans la région postérieure, viennent s'ajouter le cordon
péricardique (P.) médian superposé au mésoblaste (Més.) et
les cordons cloacaux (Cl.) latéraux (fig. 93b).

La disposition des ébauches est confirmée par les coupes fron-
tales dans le stolon d’un individu au méme stade de développe-
ment ; la fig. 93c montre la cavité péricardique (P.) au dessus
des ¢épicardes (Ep.) et surmontant le massif mésoblastique
(M¢és.), lui-méme collé a I’ectoblaste tuméfié (Ect.) ; la fig. 93d,
correspondant a une coupe située au dessus et en arriére de la



Fig. 93

a-b: coupes transversales dans le stolon dun jeune oozoide de Doliolum
denticulatum, proche de la libération de ses enveloppes. — c-d : coupes
frontales dans le stolon d'un second oozoide de Doliolum denticulatum au
méme stade de développement. — a) Coupe dans la région antérieure du
stolon passant par le cordon péricardique (P.), le cordon mésoblastique
(Més.), les épicardes (Ep.). L'ectoblaste est épaissi; b) coupe dans la
région postérieure du méme stolon ; aux autres ébauches se sont ajoutés les
cordons cloacaux (Cl.) ; ¢) coupe dans le second stolon montrant les posi-
tions relatives de la cavité péricardique (P.), de son prolongement, du méso-
blaste (M¢és.), des épicardes (Ep.) actuellement isolés et de l'ectoblaste (Ect.);
d) coupe en arriere de la précédente montrant les cordons cloacaux (Cl.)

isolés, de part et d'autre du cordon péricardique (P.). — Echelle: 25 microns.

8*
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précédente montre le cordon péricardique reconnaissable par sa
structure histologique et les cordons cloacaux.

En conclusion : aux ébauches déja en place est venu s ajouter
un élément supplémentaire, le tissu du péricarde.

$2. — Disposition des ébauches du stolon.

a) Avant le début de la blastogénése.

La disposition générale des ébauches dans le stolon change
encore quand l'oozoide atteint 1 mm de longueur et 650 microns
de diamétre et a une structure d’oozoide achevé bien que ne
menant pas encore une vie libre.

En coupe transversale (fig. 94) pratiquée a mi-hauteur, le
stolon toujours incliné par rapport a l'axe du corps et long de
90 microns, nous donne une image exactement superposable a
la fig. 9 de la pi. XV de Neumann (1906). Les limites entre

MEéS.

ITiT-.--

Fig. 94

Coupe transversale dans le stolon, a mi-longueur, d’un oozoide jeune de
Dotiolum denticulatum long de 1 mm. — La fusion des cordons cloacaux
internes est accomplie (Cl.). Latéralement se distinguent, bien délimités, les
cordons cloacaux externes. P. : cordon prolongeant le péricarde ; Més. : cordon
mésoblastique ; Ep. : épicardes a I’¢tat de cordons massifs.
Méme échelle que les fig. 93.

les ébauches, treés nettes, révelent la séparation des massifs péri-
cardique et mésoblastique par l'avancée des cordons cloacaux
qui forment désormais un septum transversal continu. Ces cor-
dons cloacaux se sont en effet scindés en deux blocs internes
et externes. Pour U vrsanin, cette duplicature provient d'une pous-



ANNALES LXXXVIII (1957- 8) 235

sée suivie d’un reploiement des cordons cloacaux primitifs ; pour
Neumann, elle résulte de divisions cellulaires. Nous n’avons
jamais observé ce reploiement décrit par U vrsaniN ; la duplicature
des cordons cloacaux, du reste tardive, résulte de I’activité mito-
tique et surtout d’un réarrangement cellulaire.

En conclusion, /e stolon se révéle formé de S ébauches comme
l'avaient observé GrosBeEn et NEumann. Les cordons cloacaux
internes confluent sur la ligne médiane. Si nos observations sont
en accord avec celles de GRrRoBBEN et NEUMANN au sujet des
cordons pharyngiens et cloacaux. nous attribuons des valeurs
différentes aux cordons péricardique et mésoblastique. Le cordon
cardiaque de N eumann représente le cordon mésoblastique pri-
mitif ; son cordon mésoblastique est au départ en continuité avec
le péricarde et le restera. En fait, il s’agit plutét d’une question
d’interprétation, puisque nos recherches ont permis de constater
que l'une et lautre ébauches dérivent du mésoblaste primitif
larvaire.

b) Pendant la blastogénese.

Quand la blastogénése proprement dite est en train, le complexe formé
par le péricarde et le stolon a achevé son mouvement de bascule esquissé
déja chez la larve. Les visceéres sont résorbés et l’animal ne comprend plus
comme organes que le ganglion, le cardiopéricarde et le stolon ; les sangles
musculaires se sont hypertrophiées. Sur l'appendice dorsal commencent a se
disposer les gastérozoides.

Pour 1’¢tude, nous avons continué de préférer aux nourrices
de Doliolum mulleri, généralement en médiocre condition, celles
de Doliolum gegenbauri et de Doliolum denticulatum.

Juste en arriére du péricarde et en continuité avec lui, siege,
masquée par le muscle V, la partie antérieure, renflée du stolon,
tandis que la partie postérieure effilée de cet organe fait hernie
ventralement entre les muscles V et VI. La comparaison des
images « in toto » et des coupes sagittales et transversales permet
de comprendre la modification de forme et de structure du stolon
en blastogénése. Le renflement interne est lié a l’hypertrophie
du cordon péricardique qui devient plus important en volume
que les autres ébauches réunies. En dessous du massif se re-
trouvent : le septum transversal formé par les cordons cloacaux
internes, les cordons cloacaux externes et pharyngiens et le
cordon mésoblastique trés amenuisé (fig. 95 et microphotogra-
phie 96). En vue dorsale sur piéces «in toto », les cordons laté-
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raux débordent légérement l’amas péricardique médian tandis
que le massif péricardique dépasse le tout vers l’arriére et rejoint
le péricarde.

A mesure que l'on s’avance vers l’extrémité libre du stolon,
I’amas péricardique s’amenuise proportionnellement beaucoup plus
que les autres cordons, tout en représentant encore la moiti¢ de
la masse des tissus. Cette diminution se montre nettement sur
les coupes sagittales (fig. 95).

Me'

Fig. 95

Coupe sagittale du stolon (St.) d'une nourrice de Doliolum gegenbauri au
moment ou il fait saillie. — P. : ébauche d'origine péricardique ; Cl .: septum
transversal constitué par la fusion des cordons cloacaux internes ; Més. :
ébauche d'origine mésoblastique ; Ect. : ectoderme enveloppant le stolon et
produisant les phorocytes (cf. fig. 86). — Echelle: 25 microns.

L’ectoblaste toujours épaissi n’a plus la forme d’un ménisque,
mais s’est invaginé avant de coiffer ’extrémité effilée du stolon ;
dans la duplicature annulaire, ouverte a l'extérieur, apparaissent
les phorocytes, cellules amoeboides véhiculant les bourgeons
jusqu'a l'appendice dorsal et les y fixant (gastérozoides et phoro-
zoides). Les mémes cellules remplissent un office identique dans
le cas des gonozoides attachés au pédoncule ventral des phoro-
zoides (N EUMANN).

Les bourgeons se détachent du stolon a la suite de constric-
tions transversales successives. ULianin considérait que les bour-
geons détachés du stolon subissent une série de divisions supplé-
mentaires lorsque, parvenus a la base de ’appendice dorsal, ils
s’apprétent a prendre leur place. N EumanN (et nos observations
lui donnent raison) a repoussé cette opinion qui n’est valable
que pour les bourgeons de troisiéme essaim (gonozoides) fixés
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Fig. 96

Microphotographie de la coupe transversale d’un stolon de Doliolum gegen-
bauri passant par la région interne, renflée. Outre l’ectoderme, absent a ce
niveau, s’observent 7 cordons ou blastétmes dans trois plans horizontaux
successifs. — P. : massif péricardique ; Cl. : cordons cloacaux internes soudés,
dont les cellules sont déja épithélialisces et limitent une fente virtuelle ; C1°:
cordons cloacaux externes flanquant les cordons pharyngiens (Ep.) eux-
mémes disposés de part et d'autre du cordon mésoblastique (Més.).
Echelle : 25 microns.

sur les pédoncules des bourgeons de deuxiéme « migration » :
on compte jusqu’a 30 individus issus de la division transversale
du bourgeon en arc de cercle fixé précocement sur le pédoncule
du phorozoide. Le processus ne se manifeste que sur le phoro-
zoide développé et mangeur.

En conclusion, /e stolon se strobilise par étranglements suc-
cessifs. Les bourgeons destinés a devenir gastérozo'ides ou phoro-
zoides gagnent leur place sans subir de divisions supplémen-
taires. Les gonozoides sont issus de bourgeons se divisant un
grand nombre de fois avant de se développer.

§3. — Apercu du développement des bourgeons.

Aprés leur séparation du stolon, les bourgeons, de forme ovoide, sont trans-
portés par les phorocytes le long du flanc droit de la nourrice jusqu?a la
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base de l'appendice dorsal. De la, les futurs gastrozoides — bourgeons de
premiére vague — se disposent sur deux doubles rangs, le long des bords
de l'appendice et dessinent une sorte de V, a pointe antérieure et dont les
branches portent des individus d’autant plus développés que l'on se rapproche
de leur extrémité libre. On observe en principe toute la succession des stades
de développement d'un bout a l'autre d'une rangée.

Les phorocytes contribueraient a former une sorte de sole de fixation, de
nature placentaire, du bourgeon sur l'appendice (Neumann). Le nombre et
la disposition des cellules laissent plutdét supposer que la sole dérive des
cellules ectodermiques des deux ¢léments en présence et qui réagissent en
devenant cylindriques. Le phorocyte ne serait alors qu'un ciment.

Chez Doliolum miilleri, les premiers gastrozoides sont en place et com-
mencent a se développer alors que la nourrice n’a pas encore perdu ses
visceres ; ces derniers s'atrophient cependant avant que ses gastérozoides ne
deviennent fonctionnels et ne soient capables de suppléer a la déficience de
la nourrice devenue simple organe locomoteur. Pendant l’intervalle, 1’ensemble
nourrice/bourgeons se nourrira aux dépens des réserves de la nourrice et trés
probablement des produits de la phagocytose des viscéres dont on voit les
fragments (endostyle) entourés d’un nuage de cellules.

Par la suite, les bourgeons de deuxiéme vague se disposent de part et
d'autre de la ligne médio-dorsale de l'appendice et sur chaque pédoncule
de fixation viendra se placer un bourgeon de troisiéme vague ou probourgeon
de gonozoide ; le probourgeon se fixe sur ce qui deviendra la face ventrale
du pédoncule.

Cette partie de nos études a ¢été grandement génée par le manque de
matériel convenable. La petitesse des bourgeons exige un matériel parti-
culierement bien fixé que seules fournissent les especes D. denticulatum et
D. gegenbauri. Les nourrices de D. miilleri, en médiocre condition, sont en
général peu utilisables et nous n'avons pas eu la bonne fortune d'ULjANIN qui
disposa d'une nourrice de D. gegenbauri a long appendice dorsal.

Au point de vue des gastrozoides, nous avons eu une série fragmentaire
de stades.

Au point de vue des phorozoides, nous navons eu que de trés petits bour-
geons en cours de fixation ou des individus complétement formés et libres.

Au point de vue des gonozoides, outre les individus indépendants et actifs,
nous avons observé la division du probourgeon et quelques stades de jeunes
gonozoides.

Il subsiste par conséquent des hiatus considérables dans nos séries de
blastozoides.

a) Gastrozoides.

Le bourgeon en migration montre sur pieces « in toto » deux
régions reconnaissables a leur aspect histologique : 1’'une formée
de cellules a gros noyaux finement granuleux, l'autre de cellules
a protoplasme dense et & noyaux plus petits, souvent disposés
en épithélium ; la premiére dérive du péricarde, 1’autre groupe
toutes les autres ébauches. La premiére se repére plus facilement
et permet d'orienter les piéces. Toutes les ébauches au départ
se retrouvent sur toute la longueur du bourgeon (cf. microphoto-
graphie 96).

Les bourgeons parvenus en place se fixent et changent de
forme. La fixation se fait par accolement de deux plages de cel-
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Iules cylindriques ectodermiques, l'une appartenant au bourgeon,
l’autre a la nourrice entre lesquelles se voient quelques cellules
éparses répondant aux phorocytes. Au travers de cette sole pla-
centaire, se feront les échanges nutritionnels. Le bourgeon se
fixe apparemment par son pdle postérieur, se dresse perpendi-
culairement a l’appendice et devient globuleux.

La position du gastrozoide par rapport a 1’appendice dorsal
de la nourrice est telle que 1’6norme siphon buccal, marquant la
région antérieure du Doliolum, est tourné vers le haut, le com-
plexe neural repoussé a l'opposé de la sole de fixation, l’anse
digestive et les fentes branchiales, caractéristiques de la région
postérieure du Doliolum, dirigées vers le bas.

A premiere vue, le gastrozoide se différencie des autres formes
du Doliolum par I'ampleur de son siphon buccal et de la cavité
pharyngienne, la réduction de la région neurale, la simplification
de la musculature, la disparition de la cavité cloacale, la persis-
tance du pédoncule de fixation. Cette différenciation et cette
simplification sont secondaires, comme le démontre 1’¢tude du
développement.

Bien que notre matériel n’ait permis que I’¢tude de deux ébau-
ches sur cing, il montre cependant que l’organogénése du bour-
geon de gastrozoide débute comme celles des futurs phorozoides
et gonozoides ; les trois bourgeons sont équipotentiels et leur
organogénése avancée est subordonnée a des facteurs extrinse-
ques parmi lesquels la quantité de matériel nutritif pourrait étre
déterminante (BRIEN, 1928). Les facteurs saisonniers (qualité de
la nourriture liée a la nature du plancton, température, insola-
tion) ne semblent pas déterminants d’aprés les bilans de capture.

Le sort de trois ébauches, mésoblastique, cloacales externes et
pharyngiennes (épicardiques) n’a pas été observé. Celui des
deux derniéres a été diversément interprété (voir Tableau 1) ;
celui de la premiére est inconnu ; ni N EUMANN, ni ULJANIN n’ont
pu le définir. Il ne nous parait cependant pas exclu que cette
ébauche mésoblastique puisse devenir le cardiopéricarde du blas-
tozoide qui, selon N eumann, dériverait de 1’endoblaste, comme
chez 1'0ozoide, voire méme le tissu sexuel ; notre matériel ne
nous permet pas de nous prononcer sur cette hypothése.

L'évolution des deux dernieres ¢ébauches, plus commodes a
repérer, a pu étre retracée.

Aprés la fixation du bourgeon par I'un de ses pdles, le massif
d’origine péricardique reconnaissable a ses grosses cellules s’écarte

A

de la base et tend a se placer a lopposé. La fig. 97, coupe
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sagittale oblique, révéle ce mouvement. La partie distale est ren-
flée et montre 1’¢bauche d'une cavité axiale, la partie proximale
est amincie. Le massif représente 1’6bauche neurale et il se creuse
d’une cavité. Chez 1’0oozoide, il ne se forme pas a proprement
parlé d’ampoule neurale comme chez les Ascidiacés ou dans le
cyathozoide ; chez le blastozoide apparait une cavité discréte

cD CPh.

Fig. 97

Coupe sagittale d'un bourgeon de gastrozoide montrant le mouvement de
tassement vers le pole apical de 1'ébauche neurale. — C.E.N. : cavité de
I’¢bauche neurale ; C.Ph. : cavité pharyngienne ; A.F. : appendice de fixation
(accolement des ectoblastes du bourgeon et de la nourrice).
Echelle : 25 microns.

autour de laquelle les cellules se rangent en un épithélium : cette
cavité semble se former par désagrégation de cellules axiales,
car elle renferme des débris granuleux. Elle est visible sur les
coupes transversales de quatre bourgeons voisins, de 20 a 30
microns de hauteur (fig. 98), mais ne tarde pas a s’estomper
et l'organe redevient massif.

En dessous du massif neural, les mémes coupes montrent une
autre cavité axiale, de section semi-lunaire, bordée par un épi-
thélium simple de petites cellules : la future cavité pharyngienne
qui se creuse au seéin du massif issu des cordons cloacaux in-
ternes. Cette cavité enserre le massif neural. La cavité, d'abord
simple fente transversale, s’élargit et la paroi opposée au com-
plexe neural s’¢vagine ; la section de la cavité prend la forme
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d’un Y, la branche impaire répondant a l'endostyle, les deux
autres a la cavité pharyngienne proprement dite (fig. 99). L*évo-
lution ultérieure de cette cavité est calquée sur celle de 1'organe
homologue de 1’0ozoide en métamorphose.

EN

Fig. 98

Coupes transversales dans 4 bourgeons voisins sur l'appendice dorsal de
Doliolum denticulatum. — C.E.N.: cavité de I'ébauche neurale ; C.Ph.:
cavité pharyngienne ; l’endostyle ne se marque pas encore.
Echelle : 25 microns.

En conclusion : dans le bourgeon fraichement fixé, les cellules
de l'ébauche neurale (cordon péricardique) se disposent autour
d une cavité axiale, ou cavité neurale. L ébauche se tasse a
l'opposé de la sole de fixation. Les cellules de l'ébauche pharyn-
gienne (cordons cloacaux internes) bordent une cavité réelle,
étirée transversalement au début, s'amplifiant progressivement.

La série des coupes transversales (fig. 99) dans un blastozoide
de forme globuleuse, a pédoncule trés court et d’une centaine de
microns de hauteur témoigne déja d’une organisation assez
avancée.

La premiere figure (coupe proche de l’extrémité distale) mon-
tre un nodule triangulaire plein qui s’encastre dans les branches
supérieures en forme d’Y de la cavité pharyngienne. Le nodule,
par sa forme et sa structure, fait penser a la premiére ébauche
du complexe neural de 1'oozoide. La portion la plus interne, a

\

cellules régulierement disposées, est strictement superposable a
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lamas cellulaire qui devient la glande neurale et l’appendice
ventral de l’embryon. La portion externe est formée de cellules
rangées en verticille autour d’un axe central.

Fig. 99

Coupes transversales a deux niveaux d’un bourgeon de gastrozoide ou les

principaux organes sont reconnaissables. — a) Coupe au niveau de l'ébauche

neurale (E.N.) ; on y reconnait la future région ganglionnaire et la

région de la glande neurale qui s’encastre dans la cavité pharyngienne ou

se voit ’endostyle (End.) ; b) coupe au niveau de la cavité cloacale (C.C.)

et passant d'une part au ras de loesophage (Oe) et d’autre part au dessus
du siphon cloacal. — Echelle : 25 microns.

La seconde figure, correspondant a un niveau inférieur, pré-
sente sur les cotés et a l'opposé de I’endostyle, deux fentes diri-
gées vers une invagination de la paroi ectodermique. Ces deux
fentes s’y jettent un peu plus bas et représentent les cavités
péribranchiales ouvertes dans le siphon cloacal. Entre les deux
cavités péribranchiales se loge la section d’un tube vertical ouvert
vers le bout dans la cavité pharyngienne mais terminé en coecum
vers le bas ; ce tube représente 1’anse digestive débouchant dans
la cavité pharyngienne au niveau de l'oesophage, mais non encore
courbé en U. L’anus est imperforé.

Les coupes, au niveau inférieur, passent par la future anse
digestive et par la région post-endostylaire, correspondant peut-
étre a la région cardiaque.

De part et d'autre de 1’anse digestive, la cavité pharyngienne
s’avance a la rencontre des invaginations cloacales ; a ce niveau
se perceront les deux rangées de stigmates.
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En conclusion : la cavité neurale s'estompe rapidement et
l'ébauche neurale montre deux régions externe et interne répon-
dant aux futurs ganglion et glande. L endostyle sest formé et
les parois pharyngiennes s avancent a la rencontre des parois
peéribranchiales. Le siphon cloacal est déja impair.

Chez les individus plus grands, la forme générale reste la
méme, a la taille prés.

Le pédoncule trés court du début s’est allongé ; il est limité
par 1’épithélium ectoblastique et contient une vaste cavité hémo-
coelienne pauvre en cellules. Au dessus du pédoncule se trouve
le corps proprement dit dont la forme est encore celle d’un
Doliolum. Du co6té ventral s’apergoit la rainure endostylaire ter-
minée en cuis de sac aux deux extrémités. Au dessus d’elle, la
cavité pharyngienne avec 1’¢ébauche d’un siphon buccal tout a fait
antérieur, l’anse digestive en U comprise entre les expansions
pharyngiennes et cloacales. Si le siphon cloacal est toujours peu
marqué, ses cavités s’avancent nettement vers l’avant et dorsale-
ment. La région dorso-antérieure, en avant de l’oesophage, est
occupée par 1’¢bauche neurale massive et de section triangulaire.
En fait, seuls le pédoncule et la position couchée de 1’anse diges-
tive annoncent le gastrozoide.

Peu a peu la structure du gastrozoide se précise. Son évolution
est du type régressif. Aprés une période d'organogénése sem-
blable a celle des autres formes, intervient « un coup de barre »
qui conduit a un individu profondément modifié.

La fig. 100 est la coupe sagittale d’un individu au seuil de
cette transformation qui s’annonce par la migration du siphon
buccal vers la face endostylaire et celle de I’¢bauche neurale a
I’apex de I’individu. Quant a I’endostyle, au début paralléle a
I’anse intestinale et au grand axe de lindividu, il pivotera et
deviendra perpendiculaire, en dessous d'un énorme entonnoir
buccal ou se retrouvent les 10 lobes buccaux trés espacés. Dans
la fig. 100, une plicature apparait entre 1’oesophage et le cul de
sac postérieur de I’endostyle ; elle correspond au raphé rétro-
pharyngien ; I’ébauche neurale ne s’est pas encore mise en relation
avec la cavité buccale quoiqu’elle en soit proche. L’appendice
ventral de la glande neurale est visible et déprime fortement la
paroi dorsale du pharynx (cf. fig. 77).

Le siphon cloacal discret a l'origine s’amplifie et devient telle-
ment béant que pratiquement la cavité cloacale disparait et que
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I’anus et les fentes branchiales débouchent directement a l’ex-
térieur.

L’abondant mésoblaste de I’hémocoele se réduit ; deux muscles
gréles, répondant a l’anneau VII des autres blastozoides, sont
seuls en place avec les sphincters. Tous les autres font défaut
et les sphincters disparaissent secondairement. Les éléments fi-
gurés du sang sont rares. On peut admettre que les cellules du
mésoblaste sont utilisées comme pseudovitellus.

SB.
End

Est.

Fig. 100

Coupe sagittale d’un bourgeon avancé de gastrozoide. Les ébauches des
principaux organes sont reconnaissables. — E.N. : ébauche neurale, avec son
expansion (glande neurale) encastrée dans le pharynx; End.: endostyle;
S.B. : siphon buccal ; S.C.; siphon cloacal ; Est. : estomac ; A.F. appendice
de fixation ou les deux feuillets ectoblastiques du bourgeon et de la nourrice
sent étroitement accolés. — Le pédoncule de l'organisme définitif ne s'est pas

encore développé. — Echelle : 25 microns.

A mesure que l’'individu se développe, sa taille grandit, ses
organes se différencient et il devient fonctionnel. La plupart
des organes, endostyle, fentes branchiales, anse digestive et
cardiopéricarde sont identiques par la structure sinon par la posi-
tion aux organes correspondants de l'oozoide. D ’autres, cités
plus haut, font défaut secondairement. Le complexe neural sim-
plifié offre la méme disposition que chez les autres formes
a) un court coecum cilié, ouvert dans le pharynx par l'organe
vibratile, conduit @ un cordon court et gréle, de quelques cellules



ANNALES LXXXVIII (1957- 8) 245

espacées répondant au canal de la glande du Pyrosome et des
Ascidiacés, mais plein comme chez 1’00zoide ; b) ce cordon abou-
tit a une sorte de verrue pendue sous le ganglion et en avant,
correspondant a la glande neurale et exactement semblable, a la
taille prés, a ce que l’'on voit chez la nourrice (cf. fig. 87) ;¢) le
ganglion a la structure de tout ganglion de Tunicier ; il présente
les deux types de neurones et ne porte qu'une paire de nerfs
latéraux, répondant a la paire de gros nerfs postérieurs des deux
autres formes.

En conclusion : /e gastérozoide se simplifie secondairement
aprés avoir possédé, au moins a l'état d'ébauches, tous les organes
des autres blastozoides. Son évolution le réduit a un organisme
stérile mangeur mais fixé et aux mouvements limités.

b) Phorozoides et gonozoides.

Phorozoides et gonozoides ne différent 1'un de I'autre que par
la présence chez les premiers d’un appendice ventral, ’ancien
pédoncule d’attache réduit secondairement et porteur de bour-
geons plus ou moins avancés de gonozoides, par la présence des
gonades chez les seconds. Encore le jeune gonozoide est-il por-
teur du pédoncule qui l'unissait au phorozoide nourricier. Les
étapes de l'organogénese sont les mémes, les organes ont la méme
disposition, la méme structure.

Le phorozoide se définit comme un gonozoide abortif ; 1’ab-
sence de gonades ou leur dégénérescence secondaire peuvent a
nouveau s’expliquer par une simple déficience dans le régime
alimentaire (Brien, 1928) ; la situation est étrangement analogue
a celle connue d’Hyménopteres sociaux (cas de l’abeille). N eu-
MANN (1906) a d’ailleurs observé sur un trés long appendice
dorsal de D. denticulatum de jeunes phorozoides sexués alors
que les anciens étaient stériles.

Phorozoides et gonozoides ne différent de leur nourrice, dans
la mesure ou leurs relations sont connues, que par la forme sou-
vent plus compliquée de l’anse digestive, 1’extension de la bran-
chie et la multiplication fréquente du nombre des stigmates et
I’absence d'une division du muscle I, ce qui raméne a 8, le nombre
d’anneaux musculaires. Cependant la disposition des muscles est
probablement moins simple.

En effet, la queue de l'oozoide et le pédoncule de fixation du

A

blastozoide représentent le méme obstacle a la mise en place
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définitive du siphon cloacal. Il n’y a aucune homologie possible
entre les deux appendices, mais par rapport a eux, dans l’une
et l’autre types d’individus, 1’ouverture cloacale se forme du coté
dorsal et sa musculature se différencie aux dépens d’un anneau
mésoblastique qui devient les muscles VII, VIII et IX chez ’oo-
zoide, VII et VIII chez le blastozoide. Puisque les uns et les
autres dérivent d’un méme matériel, semblablement disposé, on est
en droit d’admettre qu’au niveau du siphon cloacal, comme au
niveau du siphon buccal, un anneau musculaire n’est pas apparu,
a la suite d’un arrét précoce de la division du blastéme initial.
On aurait chez le blastozoide, prés des sphincters, respective-
ment 1'équivalent des muscles I, II, III et VII, VIII, IX sous
forme de deux paires de muscles I, II et VII, VIII.

La position de 1’entrée de 1’oesophage chez le blastozoide d’une
espece donnée est, par rapport a la position des mémes organes
chez '0oozoide de la méme espece, souvent en retrait d’'un anneau
musculaire en prenant le ganglion comme systéme de référence.
Tout se présente comme si le deuxiéme muscle en arriere du
ganglion s’¢tait divisé en deux anneaux qui se seraient écartés
secondairement, entrainant le recul des viscéres. Les muscles III
a VI dérivent d’ailleurs d’un méme blastétme qui se découpe
secondairement en bandelettes indépendantes (U rLsanin, pi. XII,
fig. 2).

Doliopsoides meteori Kruger (1939) parait accentuer la méme
tendance. Le ganglion est cette fois en avant du muscle III
(entrée de l'oesophage en arriére de VI. et les muscles IV, V,
VI et VII restent attachés. Tout se présente comme si les muscles
de l'oozoide I, II et III d’une part, VII, VIII et IX d’autre part
demeuraient soudés, tandis que les muscles en arriére du gan-
glion, se multipliant, rétablissaient le nombre 8 caractéristique.
La réduction du nombre d’anneaux en avant du ganglion expli-
querait la position aberrante de l’ovaire en avant de VI et non
derriére.

Nos observations sur les gastrozoides recoupant celles de nos
prédécesseurs sur les diverses formes nous autorisent a admettre
la similitude des organogénéses a leur début. L’ébauche neurale
se tasse a l'opposé de la sole de fixation, se renfle en son milieu,
s’amincit a ses extrémités. La région moyenne est appelée a for-
mer le complexe ganglion - glande neurale, la région antérieure
se mettra en relation avec la cavité pharyngienne, la région
postérieure disparaitra sans laisser de traces (il reste a savoir
si une bandelette musculaire passe sous 1'ébauche neurale comme
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le fait se présente chez l’0oozoide). Le complexe neural évolue
comme chez l’'oozoide ; la région dorsale arrondie est un massif
de cellules disposées plus ou moins en cercles ; la région ventrale
est constituée de cellules plus ou moins régulierement disposées ;
cette région se continue vers l’avant par une formation triangu-
laire qui s’amincit en un cordon se poursuivant jusqu'au coecum
et & lorgane vibratiles. Tandis que le massif dorsal gonfle et
devient ganglion, avec rejet en périphérie des neurones repoussés
par la substance fibrillaire en expansion (structure commune a
tous les Tuniciers), la région ventrale ou glande neurale s’amoin-
drit en un modeste appendice du ganglion. Chez un gonozoide
de moins de 600 microns de long et a systéme génital tout juste
reconnaissable, la glande neurale ne compte plus que quelques
cellules. Elle est toujours unie a 1’organe vibratile par un cordon
ténu renflé localement par la présence de quelque 4 ou 5 noyaux
espacés. Comme chez les Ascidiacés et le Pyrosome, le complexe
neural du Doliolum dérive en entier de la méme ébauche (blasto-
zoides ).

La fig. 101 représente la coupe sagittale d’un gonozoide de
Doliolum gegenbauri, long de 400 microns et porteur d’un com-
plexe ganglionnaire trés semblable a celui de l'oozoide de la
fig. 77. Les différentes régions y sont visibles.

Quand le phorozoide ou le gonozoide meéne une vie libre, son
complexe ganglionnaire est simplifié ; ne s’y voient plus guére
que le ganglion volumineux et arrondi et un reliquat de glande
(fig. 102 c.s. Doliolum miilleri, gonozoide). La disposition des
nerfs y a été mieux étudiée et s’observe mieux que chez l’oozoide.
Déja Urianin pouvait discuter les résultats de ses devanciers.

Les racines nerveuses se répartissent en un groupe antérieur
(trois nerfs), intéressant notamment les muscles 1 a III et un
groupe postérieur (deux paires) fournissant aux muscles IV a
VIII. Leur disposition équivaut en gros a celle des racines de
l’'oozoide de Doliolum miilleri.

Le nerf 1, impair et mince, sort du ganglion au dessus du filet
joignant la glande au coecum vibratile et se divise avant d’at-
teindre le muscle I ou sphincter buccal.

Les nerfs 2 forment une paire antéro-latérale rapidement divi-
sée en plusieurs branches dés la sortie du ganglion ; une plus
interne arrive au sphincter buccal, une autre aboutit & un gros
amas dorso-latéral, bien visible, que les auteurs s’accordent a
tenir pour sensoriel, une troisieme externe s’incurve vers les

flancs et pousse jusqu’a l’endostyle, longeant le muscle III en
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avant, l'innervant ainsi qu’une paire d’é¢léments sensoriels ven-
traux.

Fig. 101

Coupe sagittale d'un jeune gonozoide de Doliolum gegenbauri. — C.Ph.:
cavité pharyngienne ; S.B.: siphon buccal ; S.C.: siphon cloacal ; End.:
endostyle ; P. : péricarde ; T.D. : tube digestif; M.G. : masse génitale en voie
de différenciation ; A.F. : appendice de fixation ; G.: ganglion avec résidu

de glande neurale et cordon. — Echelle : 50 microns.
Fig. 102
Coupe sagittale d’un jeune gonozoide de Doliolum miilleri. — C. : massif

neural (ganglion dorsal + résidu de la glande neurale -f- canal de la glande de-
venu plein -f- organe vibratile) ; S.B. : siphon buccal ; S.C. : siphon cloacal ;
C.Ph. : cavité pharyngienne ; End. : endostyle ; P. : péricarde ; M.G. : masse
génitale en voie de différenciation ; A.F. : appendice de fixation.
Echelle : 50 microns.
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Les nerfs 3, extrémement gréles, forment une paire latérale et
innervent le muscle IV exclusivement ; ils courent plus ou moins
parallélement au muscle et lui envoient de fins rameaux.

Les nerfs 4 forment une paire postérieure ; ils sont bientdt
scindés, a hauteur du muscle IV, en deux troncs principaux qui
innervent tout le champ en arriére de ce muscle, soit les muscles
et d'autres groupes sensoriels dorsaux et ventraux. Ils se ramifient
abondamment devant les muscles VII et VIII. Ces nerfs passent
en dessous des muscles immédiatement postérieurs au ganglion et
non au dessus comme dans l’oozoide.

La disposition de ces nerfs se voit bien (fig. 103) sur un phoro-
zoide de D. denticulatum, long de 4,6 mm, vu de dos. Elle est
assez comparable a celle décrite par Ursanin (p. 33). Dans
I’exemple considéré, nous n’avons pu trouver trace du filet posté-
rieur, simple ou double, représenté par nos prédécesseurs ; ce

Fig. 103

Phorozoide de Doliolum denticulatum complétement développé, en vue dor-
sale. Longueur: 4,65 mm. — La figure montre la répartition des nerfs
principaux et des groupements sensoriels dorsaux (cercles clairs) autour du

ganglion en noir.

filet présente en vérité une trés grande variabilité, a l'intérieur
d’une méme espéce. Rappelons que la méme variabilité se ren-
contre au niveau des racines correspondantes de 1’oozoide ; selon
I'individu examiné, on peut observer un seul filet asymétrique,
deux filets plus ou moins symétriques ou rien. Ces nerfs posté-
rieurs (n° 5) se présentent comme des dérivations plus ou moins
précoces des gros nerfs voisins (n° 4) ; chez le phorozoide de
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la fig. 103, la paire est représentée par une modeste branche
qui s’individualise peu avant le muscle IV, aux dépens du nerf 4
droit et qui n’atteint pas le muscle V. Cette variabilité explique
les différences signalées par ULJANIN.

Les divers nerfs de chaque coté sont reliés entre-eux au tra-
vers du ganglion et de sa substance fibrillaire, le nerf 1 médian
étant en relation avec les deux groupes (préparation «in toto »).

En conclusion : les phorozoides et gonozoides s'édifient selon
des organogeneses identiques et comparables aux premiers stades
du développement du gastérozoide. Leur complexe neural dérive
du fragment de lancien cordon péricardique inclus dans le bour-
geon ; il évolue suivant les processus déja observés chez l'oozoi-
de ; le ganglion est volumineux, la glande neurale est réduite et
le canai de la glande n'est plus qu un fil. La musculature différe
par la répartition du blasteme mésoblastique entre les trois grou-
pes d anneaux ; les éléments de chaque sphincter sont réduits a
une paire, tandis que le groupe moyen comporte un anneau Sup-
plémentaire. Les autres organes sont identiques, a la forme preés,
a ceux de l'oozoide.

Conclusions du chapitre VII

a) Le premier indice de la formation du stolon se trouve dans
le nodule mésoblastique d'ou sortira le péricarde. Par différents
remaniements, le mésoblaste se double d’une expansion de Ia
paroi péricardique ; la différence dans I’aspect histologique per-
met de distinguer les deux couches. Celles-ci ont été observées
par NEUMANN qui leur attribue néanmoins une valeur inverse de
celle qu’elles présentent réellement.

Par l'intermédiaire de ces tissus, le stolon reste en relation
étroite avec le cardiopéricarde.

Contrairement a ce que l'on observe chez les Ascidiacés, la
participation des éléments hémocoeliens est nulle.

b) Sur les flancs du mésoblaste se disposent deux expansions
creuses puis massives de I’épithélium latéro-postérieur du pha-
rynx, les épicardes. Ces derniers ne subiront pas de division
secondaire (cf. UrLsjaNIN).

c) Au dessus et parallélement aux épicardes viennent se placer
les cordons cloacaux secondairement répartis en cordons internes
et cordons externes. Les cordons internes s’avancent entre les
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éléments péricardique et mésoblastique et se soudent en un
septum transversal.

d) L'ectoderme en regard du stolon s'épaissit considérable-
ment ; quand le stolon fait hernie, il s’invagine et 1’enveloppe
d’une couche épithéliale mince ; il fournit également les cellules
véhiculant les bourgeons (phorocytes) jusqu’au processus dorsal

(cadophore).
Par conséquent, le stolon est constitué par les apports suc-
cessifs de huit cordons ou blasttmes — non compris l’ectoblaste

— d’origines diverses. Par fusion tardive de deux cordons, le
nombre se réduit a la valeur classique de sept. Tous ces ¢léments
sont mis en place alors que leurs tissus sont encore embryon-
naires. Il n’y a donc pas de différenciation préalable (cf. les
autres Thaliacés).

Le Doliolum présente une alternance de générations simple
que compliquent superficiellement les modalités de son bourgeon-
nement avec l'intervention de deux autres formes blastogénétiques
stériles.

Les gastérozoides nourrissent 1’association nourrice/bourgeons;
les phorozoides contribuent a disséminer 1’espéce en menant une
vie propre et en assurant la multiplication asexuée des bourgeons
de gonozoides. Ainsi se trouve favorisée la dispersion de I’espéce
et compensée la faible capacité ovulaire des gonozoides en rap-
port avec la petite taille des animaux.

Les trois formes de blastozoides dérivent des mémes bourgeons
et se différencient secondairement. Les premiéres phases des
organogéneses sont identiques.

Le complexe neural dérive du cordon péricardique dont les
cellules forment une vésicule ou plus exactement un tube neural
transitoire. La paroi externe devient le ganglion, la paroi interne
s’évagine en repoussant la paroi dorsale du pharynx et devient
la glande neurale, reliée au pharynx par un cordon cellulaire de
plus en plus mince. Au niveau de lorgane vibratile siége un
court coecum cilié. L’organogénése se déroule selon les normes
classiques pour les bourgeons d’Ascidies.

Les trois formes caractéristiques du Doliolum, oozoide, phoro-
zoide, gonozoide ont les complexes neuraux identiquement consti-
tués. Dans les trois cas, le ganglion est volumineux et constitue
la plus notable partie de I’ensemble. La glande neurale s’atrophie
précocement en un modeste nodule avant que 1’animal ne méne
une vie libre, devenant quasi inexistante ; le Doliolum est amené
secondairement a la condition de I’Appendiculaire ou la glande
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ne se forme pas mais ou l'organe vibratile existe. La cavité
médullaire chez les diverses formes n’est que temporaire et dis-
parait trés tdt, persistant au niveau d’un court coecum cili¢ dé-
bouchant dans I’organe vibratile. Cette occlusion précoce expli-
que l’'insucces des expériences de marquage des glandes (si faci-
les a réussir sur le Pyrosome). Si l'occlusion s’interprete facile-
ment pour les formes stériles, nourrices, phorozoides, gastrozoi-
des, elle ne s'explique dans le cas des gonozoides qu'a la condi-
tion dy voir ’exagération de ce qui s’observe chez les Ascidies
simples chez lesquelles, au contraire des Ascidies composées,
il est impossible d’obtenir des images de phagocytose (GopEaux,
1956b). Le Doliolum n'est d'ailleurs qu'une Ascidie simple dont
les blastozoides gardent plus ou moins longtemps des rapports
anatomiques ou physiologiques. L’inaccessibilit¢é de la glande
neurale aux substances entrant par le siphon buccal chez le
Doliolum est a rapprocher de 1’absence de cette glande chez les
blastozoides sexués de certaines espeéces de Salpes dans une autre
lignée évolutive.

Chez les phorozoides et gonozoides, la disposition des racines
nerveuses principales est celle propre a 1'oozoide de D. mulleri;
elle est plus simple que celle des oozoides de D. gegenbauri et
denticulatum.

Le tube digestif se constitue aux dépens du septum transversal
issu des cordons cloacaux internes ; il apparait trés tot une cavité
dont les parois débordent dorsalement le complexe neural et
ventralement se plissent en endostyle. Vers larriére apparait
I’anse digestive plus ou moins compliquée selon les espéces.

Comme chez 1’00zoide se forment deux poches péribranchiales,
indépendantes a l’origine selon N eumann et confluant en une
cavité cloacale impaire qui les absorbe presque complétement
(phorozoide, gonozoide) ou disparait (gastérozoide).

L’ectoblaste du bourgeon devient l’ectoderme du blastozoide.
Il ne joue aucun rdle particulier sauf au niveau de la sole pla-
centaire ou s’operent les échanges nutritifs.

Le sort des autres blastémes n’a pu étre suivi, faute de matériel
satisfaisant ; nous les avons observés sous forme d’une sorte de
cintre ventral plaqué contre la cavité pharyngienne. Leurs desti-
nées ont été diversément interprétées, sauf celle du cordon méso-
blastique qui n'a pas livré son secret et dans lequel nous serions
tenté de rechercher 1’¢bauche cardiopéricardique du blastozoide.

Contrairement a tout ce que nous avons observé sur le Pyro-
some, la théorie des feuillets est inapplicable aux bourgeons de
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Doliolum. Nous nous retrouvons dans le cas classique du bour-
geon d’Ascidiacé ou la position du blasttme dans le bourgeon,
et non son origine embryologique lointaine, détermine son orien-
tation morphologique : du cardiopéricarde mésoblastique sort un
complexe neural ; de cordons cloacaux ectoblastiques dérive un
tube digestif complet. Comme dans toute blastogéneése, peuvent
s’éveiller des potentialités tissulaires masquées dans le développe-
ment ovulaire.

Résumé du chapitre VII

Le stolon du Doliolum est complexe et renferme des expan-
sions des principaux tissus d’organes. Lorsqu’il est prét au bour-
geonnement, il est constitué de :

a) l'ectoblaste qui donnera l’ectoderme des bourgeons ;

b) d'un massif impair d'origine péricardique qui fournira le
complexe neural ;

c¢) d’un septum transversal constitué¢ par la fusion des cordons
cloacaux internes et qui fournira I’ensemble digestif ;

d) de deux cordons cloacaux externes ;

e) de deux épicardes ;

f) d’un amas mésoblastique impair dont la destinée est in-
connue.

Nous confirmons et étendons les observations de N EUMANN
sur une autre espece, sauf en ce qui concerne l'origine des cor-
dons mésoblastique et péricardique et nous infirmons les résultats
d ULJANIN.

Les trois types de blastozoides dérivent de bourgeons équipo-
tentiels. Le degré de leur différenciation apparait lié aux condi-
tions nutritionnelles du moment ; les gastrozoides sont des indi-
vidus dégénérés et les phorozoides sont des neutres chargés d’as-
surer la multiplication des individus sexués.

La disposition des racines nerveuses a été examinée et com-
parée a celles observables sur 1'oozoide.

La multiplication asexuée du Doliolum est une blastogénése
plus complexe que la strobilation du Pyrosome.



APPENDICE

ESQUISSE DE L’EMBRYOGENESE ET DE LA BLASTOGENESE
DES SALPES

Il serait peu indiqué de terminer l'examen du Pyrosome et du Doliolum
sans rappeler rapidement les notions acquises chez les Salpes.

Les Salpes, de loin les plus nombreux et les plus diversifiés des Thaliacés,
présentent une alternance simple de générations. L'oozoide stérile (forme
solitaire) porte un long stolon prolifére postendostylaire sur lequel se dévelop-
pent, par vagues successives, des blastozoides (forme agrégée) hermaphro-
dites et incapables de reproduction agame. Oozoides et blastozoides d'une
méme espece peuvent différer les uns des autres notamment dans le développe-
ment de la musculature, la structure du complexe neural, la disposition de
I'anse digestive.

§ 1. m= Développement embryologique.

Le développement des Salpes a fait 1'objet, avant la fin du siecle dernier,
de discussions passionnées a la suite des observations de SaLensky qui, dés
1881, déniait tout role aux blastoméres et considérait que 1'oozoide est formé
par les cellules folliculeuses (les kalymmocytes) qui envahissent secondaire-
ment le massif embryonnaire. L’0ozoide résulterait donc, selon SALENSKY,
d’une sorte de bourgeonnement folliculeux.

Ces conceptions furent progressivement amendées par Brooks (1893) qui
admettait une organisation folliculeuse provisoire détruite par une organisation
blastomérique définitive, et surtout par KororTnNerr (1896) et Brien (1928)
qui ramenerent le role des kalymmocytes, le premier a celui d’un échaffaudage
provisoire, le second a une sorte de galle au milieu de laquelle les organes
s'édifient indépendamment les uns des autres a partir d’ilots blastomériens a
potentialité précise.

L’ceuf, en général unique, est logé dans un sac ou s’effectuent la maturation
et la fécondation (revues par Lerour chez Salpa fusiformis. 1929) et la
segmentation. Bien que l'euf soit dépourvu de vitellus, disposition en rapport
avec le viviparisme des Salpes, la segmentation totale serait inégale. Rapide-
ment les cellules de l’enveloppe utérine proliférent et envahissent le massif
des blastoméres. En fin d’un développement embrouillé par l'intervention
d’annexes embryonnaires complexes, Brien distingue un épithélium ecto-
blastique, un amas neural, deux amas pharyngiens pleins, puis creux symé-
triques, un massif ventropostérieur mésoblastique (d'ou sortiront éléoblaste,
péricarde, ¢léments génitaux, mésenchyme, muscles et ¢éléments sanguins).
Ces ébauches séparées au départ et se différenciant indépendamment finissent
par se coapter a mesure que les kalymmocytes s’¢liminent.

L'ébauche neurale est une vésicule creusée dans un massif de blastomeres
en relation avec l'ectoblaste en avant de lembryon. Aprés avoir rompu ses
connexions avec l'ectoblaste, la vésicule s’abouche au pharynx, mais sa desti-
née est particuliere. Elle ne donne pas naissance a une glande neurale et
l'organe vibratile s’en rend indépendant. A la vésicule fait suite un amas de
cellules ganglionnaires au centre duquel s’oblitére la cavité. Le ganglion
porte des yeux de forme variable, complexes. La glande neurale est remplacée
par deux évaginations pharyngiennes qui viennent s'appliquer contre le
ganglion (M Eertcacr, 1900; Pergs, 1943) et qui montrent des images de
desquamation avec évacuation de cellules pycnotiques (PErEs) ; ces glandes
ne sont pas homologues de la glande neurale. Les nerfs sont trés nombreux.

Les deux amas pharyngiens creux se rejoignent et les cavités en fusionnant
créent la cavité pharyngienne dont le plancher est occupé par l'endostyle et
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dont le toit s'avance a la rencontre de la cavité cloacale. La communication
s'établit par deux longues fentes protostigmatales, que sépare la barre bran-
chiale parcourue par I'hnémocoele.

Secondairement, cavité et siphon cloacaux migrent a l'opposé du siphon
buccal ; l'extension de l'espace interosculaire se manifeste tardivement dans
I’embryogénése de la Salpe.

En arriere du pharynx se développe l’anse digestive plus ou moins ramassée
(absence ou présence d'un nucléus). Le ceceur possede la structure et l'alter-
nance des battements caractéristiques des Tuniciers et le sang est chargé
de cellules abondantes et variées (PErEs). La musculature est formée d'an-
neaux musculaires striés plus ou moins soudés et plus ou moins complets
selon les espéces et se répartissant en muscles buccaux, muscles cloacaux et
muscles intermédiaires (muscles du tronc) puissants, répondant, comme les
muscles V et VI de l'oozoide de Doliolum, aux muscles de l'espace interoscu-
laire de 1'Ascidiacé.

Le stolon se manifeste a une période assez reculée du développement.
C’est une expansion d'un coecum pharyngien postendostylaire, coiffé par
I'ectoblaste et qui traverse le massif mésoblastique postérieur en entrainant
les ébauches neurale, génitale, péribranchiales et péricardique (Brien, 1928).

§ 2. — Formation du stolon et blastogénése.

Dans le stolon, autour du coecum pharyngien, si¢gent divers cordons a
potentialités précises, tous issus du mésoblaste postérieur de l'oozoide. Selon
SeeLiGER (1886) et Brien (1928) qui ont spécialement étudié la question,
les ébauches neurale, péricardique, germinale et péribranchiales sont méso-
blastiques. D'aprés KoroTnNEFF cependant, le cordon péricardique du stolon
prendrait son origine dans l'organe correspondant de l'oozoide. Les opinions
(SALENSKY, BROOKS, KOROTNEFF) au sujet des autres ébauches n'ont pas été
moins contradictoires.

Lorsque le stolon se strobilise, chaque strobile ou futur blastozoide regoit
un fragment des diverses ébauches, l'ectoblaste, l'endoblaste et 1’hémocoele
restant communs aux individus de la chaine ; ces connexions disparaitront
chez les individus adultes qui restent néanmoins groupés.

L ectoblaste donnera l'ectoderme et la tunique. Le cordon neural se creuse
d'une vésicule qui rejoint temporairement le pharynx, ne forme pas de glande
neurale et est remplacée par un ganglion massif pourvu d'yeux. Les glandes
neurales, quand elles existent (elles font défaut a Thalia democratica, Piris)
se forment aux dépens de l’endoblaste. Le coecum pharyngien différencie la
cavité pharyngienne, l'endostyle, l'anse digestive. La cavité cloacale se fait
par invagination ectoblastique dorsale (disposition persistant chez certaines
Cyclosalpes agrégées) et se met en relation avec le pharynx par deux fentes
branchiales obliques avant de se déplacer a larriére du corps du blastozoide.
Les muscles striés sont plus faibles et plus asymétriques que les muscles des
formes solitaires correspondantes. Le ceeur, postendostylaire, est typiquement
de Tunicier. Les glandes génitales sont indépendantes ; le testicule se déve-
loppe au voisinage immédiat de l'anse digestive, tandis que l'ovule, en général
unique, se loge a droite, entre l'anse digestive et le cloaque, au fond d’une
poche plongeant dans I'hémocoele. De cet ceuf sortira un oozoide solitaire
et blastogénétique.

En résumé : aprés une embryogénése aberrante due a 1’absence de vitellus,
au viviparisme et a l’extension des cellules folliculeuses, I'ccuf de Salpe donne
un individu adapté a la vie pélagique, de structure, en apparence, trés écartée
de celle des Ascidiacés, stérile et blastogénétique.

Le stolon de structure complexe et renfermant au départ les ébauches de
tous les organes, s’allonge et se strobilise. Il se répartit en chaines de blasto-
zoides comparables, mais pas absolument identiques a l'0ozoide bourgeonnant.
Ces blastozoides sont sexués.

L'alternance de générations sexuée et agame est analogue a celle des autres
Thaliacés et de certains Polycitoridae (Distaplia).



CONCLUSIONS SUR LES COMPLEXES NEURAUX DES THALIACES

L’étude des Thaliacés nous a mis en présence de trois com-
plexes neuraux différents :

Io Le cyathozoide du Pyrosome, quoique atteignant au stade
d’Ascidie fixée, posséde un systéme rudimentaire auquel tout
élément nerveux — ganglion ou nerfs — fait défaut et qui se
composé¢ de trois régions : un canal a parois ciliées, une
ampoule et un cordon dorsal. Dans D'ampoule pénéctrent et
dégénérent des cellules hémocoeliennes. Malgré sa simplification,
le complexe neural du cyathozoide prouve la structure ascidienne
de cet oozoide.

2° Les blastozoides du Pyrosome, primaires et secondaires,
ont le méme complexe neural. Bien que conformé en principe
comme celui de 1’Ascidie, le complexe neural du Pyrosome est
compliqué. Seule la moitié antérieure du ganglion (outre la glande
neurale et ses annexes) est homologue du ganglion de 1'Asci-
diacé. La moitié postérieure portant l'organe pigmentaire, ne
parait avoir d'autre fonction que d’assurer la liaison entre cet
organe et la région antérieure. L’organe pigmentaire, dont la
structure nous conduit a admettre la qualité photosensible, chez
un animal & déplacements actifs limités, aurait pour fonction
de déclencher le mouvement de plongée de la colonie que l’'on
observe quand la luminosité devient trop forte ; il pourrait expli-
quer la propagation de la phosphorescence apparue en un endroit
du cormus. Cet organe pigmentaire ne se retrouve chez aucun
autre Tunicier ; les taches oculaires des Ascidies sont localisées
sur les siphons, les ocelles des Salpes ont une structure et une
disposition différentes ; en outre, au dessus du ganglion de la
Salpe, la tunique, pauvre en cellules, constitue une sorte de len-
tille biconvexe de structure homogéne.

La glande neurale, logée sous le ganglion, est phagocytaire.
Cette propriété a été reconnue par nous chez des Ascidies aussi
¢éloignées 1'une de l’autre que Parascidia et Botryllus ; il y cor-
respond les battements a direction centripéte des cils du canal.
La propriété phagocytaire fait défaut aux Ascidies simples, méme
bourgeonnantes comme les Clavelines. L’¢tat colonial est un fait
secondaire et résulte, dans les trois exemples considérés ici, de
processus blastogénétiques totalement différents ; la capacité
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phagocytaire ne peut étre qu’une propriété primitive héritée du
stock par certaines lignées coloniales, perdue ou modifiée secon-
dairement chez les Ascidies simples ou se manifeste la phago-
cytose endogene. Il est intéressant de relever l’existence d’une
phagocytose de cellules hémocoeliennes par la glande du blasto-
zoide jeune de Pyrosome (voir cyathozoide), faculté mise en
évidence par PEris chez Ciona et qui est exceptionnelle chez les
autres espeéces examinées par cet auteur, alors que les affinités
entre le Pyrosome et Ciona sont faibles. Chez cette derniére
ascidie, la présence de diverses hormones hypophysaires, notam-
ment la gonadotrophine, a été signalée (Bacq et FLORKIN, C AR-
Liste, Dopp C), etc.). Ces quelques remarques soulignent la
complexité et la diversité des fonctions exercées par la glande
neurale.

3° Les différentes formes du Doliolum ont, a quelques détails
dans la disposition des nerfs pres, le méme complexe neural.
Le ganglion est tout a fait superposable a celui d’une Ascidie
par son mode de formation et sa structure et ne présente rien
de particulier. Le canal vibratile est réduit a un coecum ouvert
dans le pharynx et uni a la glande neurale par un cordon fin.
La glande ventrale au ganglion occupe un volume proportionnel-
lement important dans l'individu en organogénese puis dégénere
et n’est plus qu’un petit amas de cellules quand 1’animal devient
actif ; elle est presque inexistante méme chez les gonozoides,
ou elle pourrait jouer le role d’intermédiaire dans l’activité se-
xuelle que 1’on attribue a 1’organe chez Ciona. Ce rdle peut étre
important pour des animaux pélagiques, de petite taille et dis-
persés. On n’y observe aucune forme de phagocytose a aucun
moment de son organogéneése. Les exemples de semblable réduc-
tion sont rares. Les Didemnidae parmi les Ascidies présentent
aussi une glande réduite ou méme quasi inexistante ; les Salpes
en ont une (double) de néoformation, mais peuvent en &tre
dépourvues.

Cyathozoide et blastozoide de Pyrosome ont en commun avec
les Ascidiacés de former une vésicule qui, chez le dernier, évolue
en complexe neural suivant les processus habituels. Cette vésicule
est discreéte chez le Doliolum au point que 1’0ozoide parait n’avoir
jamais possédé autre chose que le tube médullaire. Néanmoins,
le complexe neural des diverses formes s’édifie comme celui des
Ascidiacés.

(1) Communication personnelle.
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Tant chez 1’'0ozoide que chez le blastozoide, tout le complexe
neural définitif, le canal de la glande inclus, dérive de 1'ébauche
neurale transitoire. Le tubercule vibradle n’a rien de commun
avec le neuropore qui ne devient pas interne a la faveur du
percement du siphon buccal comme on I’a suggéré jadis pour
les Ascidies. La glande neurale n’a, par conséquent rien a voir
avec l’'adénohypophyse (cf. Ascidies, GARSTANG €t GARSTANG,
1929; Erwyn, 1937). La présence d’une gonadotrophine (C ar-
LisLe confirmé par Dobpp) reste inexplicable sur cette base.

Bien que suivant les grandes lignes de l'organogénése com-
mune aux Urochordés, le Pyrosome et le Doliolum ont imprimé
particulicrement dans leur complexe neural, les caractéristiques
de leurs lignées respectives.



DISCUSSION GENERALE DU MEMOIRE

Considérations sur la phylogénése des Ascidiacés
et des Thaliacés.

Les essais de répartition des diverses formes de chordés en
Embranchements ont toujours abouti a opposer I’ensemble des
Vertébrés aux Chordés inférieurs : Amphioxus et Ascidies. Ces
derniers a leur tour ont été tantdt rapprochés, tantot séparés :
par exemple, leurs deux sous-embranchements, Céphalochordés
et Urochordés, ont été récemment élevés par Dracu (1948) au
rang d’embranchements : les deux types se révelent proches pa-
rents quand on établit un paralléele entre leurs embryogénéses
précoces, s’é¢cartent quand on compare les formes adultes.

Un probléeme identique, quoique a champ plus restreint, se
pose pour les seuls Urochordés. On distingue, a 1’habitude, trois
classes : Larvacés, Ascidiacés et Thaliacés, avec trois types

morphologiques.

a) Le Larvacé (Appendiculaire) s'interpréte en premicre ap-
proximation comme une larve néoténique et spécialisée d’Ascidie
et en représente l’essai de peuplement du domaine pélagique.

Son embryologie, malheureusement encore peu connue, est
calquée sur celle des Ascidies (D ELsmaN), malgré une évidente
coenogénese : l'ceuf présente les territoires présomptifs de l'ceuf
d’Ascidie et la larve posseéde le céphalentéron et la queue d’un
tétard avec vésicule neurale munie d’un statocyste, tube médul-
laire, chorde turgescente, muscles striés caudaux différenciés,
résidu endoblastique subchordal. La métamorphose révéele des
caractéres ascidiens : ganglion cérébroide bati sur le modéle clas-
sique des Urochordés, pavillon vibratile ouvert dans le pharynx
(sans trace de glande neurale néanmoins), endostyle, cceur a
renversement périodique des battements, cependant que la queue
persiste et se tord secondairement. L’appendiculaire a ses carac-
téres spécialisés : absence de toute cavité péribranchiale, de
l’atrium, du siphon cloacal, possession de deux tubes branchiaux
ventraux d’origine endodermique (épicardes ?), d’une anse di-
gestive a anus ventral, d’un syst¢tme nerveux caudal différencié
(peut-étre métamérisé, D amas, 1904).
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Il y a donc mélange de caractéres embryonnaires et spécialisés
et aucune larve connue d’Ascidie, méme ovipare, ne semble plus
particulicrement proche des Appendiculaires.

b) L Ascidiacé est un individu sessile, le plus généralement
hermaphrodite et souvent blastogénétique. La structure de I’ani-
mal parait liée au mode de vie microphage et est caractéristique.
Cependant, malgré une certaine homogénéité, 1'ensemble des
Ascidiacés révele deux tendances évolutives contradictoires que
nous allons essayer de définir.

Les diverses familles occupent des paliers morphologiques ac-
tuellement séparés plus ou moins nettement les uns des autres.
Aucune ascidie actuelle n'est évidemment primitive et c’est par
comparaison des tétes de file et déduction que 1’on peut imaginer
un type primordial synthétique contenant tous les organes, pos-
sédant en germe toutes les potentialités de 1’embranchement et
d’ou pourraient avoir dérivé par spécialisation buissonnante tou-
tes les ascidies actuelles.

Les seuls éléments dont nous disposons a l'heure présente
ressortent a la morphologie (anatomie, embryologie, blastogé-
nése). Il y a peu d’espoir d’obtenir jamais un soutien paléonto-
logique et les conclusions des études biochimiques et physiologi-
ques modernes ont tant qu’a présent contribué a opposer les
Tuniciers au restant des Chordés, plus qu’a faire comprendre les
relations mutuelles des constituants du groupe.

Nous concevons le corps de I’Ascidiacé-type constitué en trois
étages :
a) le premier, antérieur, ou thorax porte les siphons, le pha-

rynx avec ses branchies, les cavités péribranchiales et cloacale,
le complexe neural ;

b) le second, intermédiaire, ou abdomen renferme I’anse di-
gestive qu’enveloppent les épicardes (cavités périviscérales),
expansions émises par la cavité pharyngienne de part et d’autre
du cul de sac postérieur de l’endostyle ;

c) le troisiéme, postérieur, ou postabdomen contient les gona-
des, le cardiopéricarde, l’extrémité aveugle des épicardes et se
continue dans les stolons de fixation, issus des papilles adhésives
de la larve.

Les viscéres de l'ascidiacé-type sont donc concentrés en arriére
du thorax. Le zoide se reproduit par émission d’ceufs nombreux
d’ou sortent des larves nageuses, « chordées »; il a en outre
acquis la capacité de se multiplier par voie asexuée.
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A partir de ce type synthétique, il est commode de définir les
deux tendances évolutives entre lesquelles se partagent les Asci-
diacés actuels.

La structure d une Ascidie résulte en effet d une compétition
entre le thorax et l'abdomen, c'est-a-dire entre la branchie et
l épicarde :

a) L'épicarde est présent, l'abdomen existe en arriere du tho-
rax, la branchie est réduite, de structure simple et dérive de deux
protostigmates primaires : l'individu est bourgeonnant, colonial
(ou du moins social) et de petite taille. C est |’ Aplousobranche
ou le Phlébobranche inférieur.

b) L épicarde est absent, l'abdomen s.s. manque et les visceres
sont logés contre le flanc de la branchie, étendue, de structure
compliquée et dérivant d un nombre élevé de protostigmates :
l'individu ne bourgeonne plus, est solitaire et de grande taille.
C'est le Stolidobranche ou le Phlébobranche supérieur.

Lauicte (1890), saisissant toute l'importance de la structure
branchiale, créa les trois grandes divisions (ordres) encore ac-
tuellement admises (H ARANT et V ERNIERES, 1933 ; Huus, 1940 ;
V AN Name, 1945; Brien, 1948; Berrirr, 1950), les Phlébo-
branches s’interposant dans ce systéme entre les Aplousobranches
et les Stolidobranches. Cette classification tient compte non seu-
lement de la structure de la branchie a 1’¢tat adulte, mais encore
de son mode de formation a partir des protostigmates, ainsi que
I’'ont montré, entre-autres, plusieurs collaborateurs d'Eli. Vv awn
BENEDEN (JULIN, DAMAS, DE SELYS-LONGCHAMPS).

Toute I’histoire des Ascidiacés se résume dans le perfection-
nement de la branchie.

A ce perfectionnement sont corrélatives la réduction de la
région viscérale et la régression des épicardes. Avec les épicardes
disparait le pouvoir blastogénétique qui n’est retrouvé indépen-
damment et par des voies nouvelles que dans quelques familles
(Perophoridae, Polystyelidae, Botryllidae) (cf. G ARSTANG).

Si le role physiologique des épicardes est encore inconnu, leur
participation aux processus de régénération aprés ablation expé-
rimentale (Clavelina) ou amputation spontanée (Archiascidia)
du thorax ou de reproduction asexuée (la plupart des Aplouso-
branches et les Diazonidae parmi les Phlébobranches) est de
grande importance mais cette participation reste fonction des
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influences restrictives imposées par la nature des autres ébauches
présentes éventuellement dans le bourgeon (Brien, 1948a). Si
la vésicule épicardique reconstitue tous les organes internes d'un
Polyclinidae (Amaroucium, Parascidia, etc.) ou d’un Polycitori-
dae, son rdle se restreint a recréer 1’épicarde et le cardiopéricarde
du Didemnidae. L’¢picarde gauche des Polycitoridae pénétre dans
une hernie ectoblastique post-endostylaire qui devient un stolon
blastogénétique, court chez Distaplia ou il se fragmente rapide-
ment, au contraire trés long et moniliforme chez Colella. Les di-
verses familles a abdomen postbranchial se distinguent par le
comportement des épicardes, c’est-a-dire par les modalités de
leurs blastogénéses respectives.

Dans le bourgeonnement épicardique abdominal (Aplouso-
branches, Phlébobranches inférieurs), les trois feuillets partici-
pent a 1’¢dification du blastozoide ; dans le bourgeonnement pal-
léal (Stolidobranches), l'endoblaste est exclu et la vésicule in-
terne du blastozoide se forme aux dépens de la paroi péribran-
chiale (ectoblastique d’origine chez l'oozoide).

La blastogénése des Urochordés a un intérét incontestable aux
points de vue systématique et phylogénétique (cf. Brien, 1948),
alors que la reproduction sexuée ne nous apprend que peu de
choses : toutes les Ascidies sont ovipares et la tendance a I’in-
cubation avec surcharge en vitellus et ovoviviparisme (Aplouso-
branches par exemple) est commune a de multiples espéces. Les
larves sont de structure homogeéne et rarement identifiables au
dela de la famille. Certaines présentent cependant une accéléra-
tion qui les conduit a bourgeonner précocement (Polycitoridae
et surtout Didemnidae).

Ces larves, comme nous l’avons rappelé dans l'introduction de
ce mémoire, sont constituées d’un tronc ou céphalentéron et d’une
queue (préblastoporale) ou s’avance un tractus endoblastique.
La queue résulte de la réduction de la partie postérieure et le
céphalentéron d’un gonflement de la partie antérieure du tronc
d’un chordé. Dans le céphalentéron ne persiste aucune trace de
coelome, hormis la cavité péricardique. Les protostigmates sont
peut-étre un indice de segmentation. Il a été débattu si le premier
protostigmate pourrait correspondre a la premiére fente bran-
chiale de VAmphioxus, mais cette homologie restera probable-
ment indémontrable.

c) Le Thaliacé est 1'Urochordé adapté a la vie pélagique.
n’existe plus de stade fixé bien que l'ontogénése puisse en mon-
trer la trace plus ou moins nette.

1
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Le Thaliacé et 1’Ascidiacé sont habituellement opposés en rai-
son de leurs modes de vie différents, quoique leurs morphologies
soient aisément comparables. En outre, sans préjuger hativement
de leurs affinités, on doit reconnaitre que les diverses formes de
Thaliacés, Doliolum, Pyrosomes et Salpes sont baties de fagon
identique. En effet :

S’ils ne gardent aucune trace d’un postabdomen, les Thaliacés
ont les viscéres rassemblés en arriere de la cavité pharyngienne :
l’abdomen existe et est postthoracique, ce qui est un caractére
des Aplousobranches, Les siphons buccal et cloacal, par exten-
sion progressive de l’espace interosculaire. se placent en oppo-
sition sur le grand axe de l'individu. La migration de la cavité
atriale a rassemblé les viscéres dans un espace réduit. Bien que
le corps de l’animal soit constitué essentiellement de deux gran-
des cavités séparées par une cloison percée de stigmates, la
branchie proprement dite répond a un unique protostigmate
(LaniLie, 1890; Jurin, 1904a) subdivisé éventuellement en
stigmates tandis que I’Ascidiacé présente toujours au moins
I'équivalent de deux protostigmates, parfois de maniére perma-
nente (Archiascidia, Jurin, 1904b). Un autre caractére d'Aplou-
sobranche se retrouve donc sous une forme discréte : branchie
réduite relativement & un abdomen tassé mais renfermant tous
les viscéres d’un Ascidiacé. Les variations dans la forme et la
disposition des viscéres n’ont cependant chez les Thaliacés qu’une
valeur de caractére générique ou spécifique.

Que chaque branchie soit réduite a un protostigmate est facile
a reconnaitre. La question ne se pose pas pour les Salpes ou
n’existe qu’une fente unique de chaque c6té de la barre bran-
chiale. Chez le Doliolum, les orifices stigmatiques se percent
précocement (a I'imitation de certaines Ascidies), au nombre de
quatre chez les oozoides, et en nombre plus ou moins élevé chez
les blastozoides mais sur une seule rangée homologue du proto-
stigmate. Le cyathozoide de Pyrosome (P. atlanticum) posséde
un protostigmate par feuillet branchial faisant communiquer la
cavité pharyngienne et la cavité cloacale de chaque c6té du sys-
téme nerveux ; l’examen de la fig. 7 du mémoire d’IVANOVA-
Kazas se rapportant au cyathozoide de P. vitjasi montre que la
branchie est constituée, comme celle du blastozoide, par une série
unique de fentes a grand axe perpendiculaire a 1’endostyle. Com-
me chez le Doliolum ou les Ascidies, les nouveaux stigmates se
percent aux deux extrémités du protostigmate. Le parallélisme
entre les branchies de 1’oozoide et du blastozoide est flagrant.
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La réduction et l'orientation des fentes branchiales de la Salpe
et du Doliolum sont liées, comme l’'opposition des siphons, au
déplacement actif et rapide de ces animaux. La réduction de la
branchie, organe respiratoire mais également pi¢ge a nourriture,
n’est pas un inconvénient pour la nutrition d’individus devenus
capables de balayer un plus grand volume d’eau que les Asci-
diacés. D’aprés nos observations, chez le Doliolum au moins, la
capture des proies se ferait au niveau des sillons péricoronaux,
la branchie n’intervenant pas. Il semble que la complication de
la branchie du Pyrosome soit ancienne (cf. P. vitjasi) et la
réduction observée sur le cyathozoide de P. atlanticum liée a un
arrét du développement de l'individu. La complication s’est main-
tenue sinon accrue, car le Pyrosome (blastozoide) est incapable
de mouvements rapides et a besoin de sa branchie pour capter
le maximum des particules en suspension dans 1’eau qui le tra-
verse. Les différences de structure existant entre les branchies
des trois formes de Thaliacés peuvent s’interpréter par des rai-
sons mécaniques et physiologiques.

La question se pose de savoir comment la branchie des Tha-

liacés se limite a un seul protostigmate. Plusieurs hypothéses
peuvent étre avancées :

1) les deux protostigmates primaires qui apparaissent simul-
tanément dans la paroi branchiale des Ascidies (ex. : Claveline)
résultent de la subdivision d’un protostigmate primitif ; le fait
n’a été observé que rarement (Ciona, Ascidiella, W I1LLEY, DE
SELys-LoNGcHAMPS) ; BRIEN (1946-1948) tient cette interpréta-
tion pour vraisemblable : elle est en bon accord avec la concep-
tion d’une larve réduite au tronc d’un chordé.

Dans ce cas, la disposition présentée par les Thaliacés serait
primitive et leur séparation du stock ascidien, ancienne, se serait
effectuée avant la division du protostigmate primitif ;

2) un des deux protostigmates primaires ne s’est jamais perforé.
Cette hypothése admet un arrét intervenu dans le développe-
ment des ancétres des Thaliacés ;

3) un des deux protostigmates primaires apres s’étre perforé,
a régressé et disparu sans laisser de traces.

Cette derniere hypothése postule une origine moins lointaine
des Thaliacés.

Avant de se rallier a 1'une de ces hypotheses, il convient de
prendre en considération les enseignements que nous apportent,
a propos de chacune des trois branches de Thaliacés ;
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a) D’étude et la comparaison des développements embryon-
naires ;

b) les traces plus ou moins nettes d’une métamorphose et de
la vie fixée antérieure ; la structure des oozoides ;

c) les modalités du bourgeonnement, qui ne présentent pas

I'lhomogénéité que leur a attribuée BERRILL (1955).

/. — Doliolum

a) Renseignements apportés par l'étude du développement de
l'oozoide.

A

Les Doliolidae sont la seule famille de Thaliacés a posséder
encore un stade tétard.

Les ceufs du Doliolum, si I'on en juge d’aprés la taille des
embryons les plus jeunes, sont pauvres (D. mulleri) ou relative-
ment peu fournis en vitellus (D. denticulatum), ce qui représente
un caractére primitif. Il n'y a pas d’incubation. Le Doliolum est
ovipare et solitaire. Le développement, calqué sur celui des Asci-
dies simples, est rapide (Uvrianin) et les embryons témoignent
d’une nette tendance a la simplification et au raccourcissement
de lontogénése que reflétent : I’absence de 1’'ampoule neurale
et de ses organes des sens, la disparition rapide de la cavité
médullaire dans le céphalentéron, 1’absence compléte de tube
médullaire et de cordon endoblastique dans la queue. Si l’em-
bryon a le faciés d’un tétard, il en est fort différent a I’examen,
«a fortiori » si l'on considére l'embryon dépourvu de rostre,
presqu’anoure et a cellules musculaires caudales persistant sous
forme de myoblastes de D. denticulatum (ce mémoire). La dévia-
tion de I’embryogénese par rapport a celle des Ascidies se mani-
feste dés le stade neurula jeune, avec tendance au développe-
ment direct.

Ajoutons que les trois types d’oozoides connus se développent
a lintérieur des enveloppes ovulaires et que le stade nageur
n’existe pas ; la dispersion est passive.

b) Renseignements apportés par l'étude de [vozoide et de sa
métamorphose.

Le Doliolum présente des remaniements structuraux de la larve
homologues a ceux caractérisant la métamorphose des Ascidiacés.
Il existe une période transitoire ou les caractéres de la larve et
de I’adulte se mélangent, comme chez certaines Ascidies (Aplou-

Q%
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sobranches par exemple). La queue se résorbe par la base et
dans le céphalentéron apparaissent peu a peu les organes de
I'Ascidie : complexe ganglionnaire avec glande neurale ventrale
et organe vibratile, cavité pharyngienne avec endostyle et épi-
cardes mais seulement 1'équivalent d’un protostigmate par feuillet
branchial, anse intestinale, cavités péribranchiales bient6t fon-
dues en une cavité cloacale unique. Les anneaux musculaires
correspondent pour la plupart aux muscles siphonaux d’une Asci-
die. L’espace interosculaire s’est étendu au maximum avec l'ac-
cession de 1’animal a la vie libre. Il n’y a aucune trace du pivote-
ment des viscéres qui accompagne la fixation des Ascidies. In-
dépendamment des tendances propres a l’embryon, il y a eu
modification du genre de vie et, corrélativement, de la structure
de I’adulte, structure qu’on ne peut interpréter qu'au travers de
celle d’un Tunicier métamorphosé, fixé et dont les traits fonda-
mentaux se seraient conservés en dépit de l’adaptation de l’ani-
mal a la vie pélagique active ; le phénoméne se manifeste pré-
cocement, la phase fixée est entiérement absente.

Alors que I’Appendiculaire est un étre dont la métamorphose
reste inachevée et représente ce que l’on pourrait appeler 1'adap-
tation exclusivement larvaire, le Doliolum répond a l’adaptation
a la vie pélagique de l'individu complétement métamorphosé, les
deux tendances s’étant précisées indépendamment.

Appliquant aux Tuniciers ses conceptions de 1’¢volution par pedomorphose,
G ArRSTANG (1928-29) a défendu l'idée que 1'Appendiculaire est un Doliolum
néoténique. Il invoque a l'appui de sa thése le rejet des orifices branchiaux
vers llarriére, la position du cordon nerveux par rapport a l'oesophage, la
torsion vers la droite de l’anse digestive, 1’existence d’un statocyste a gauche,
la position relative de l’endostyle et des orifices branchiaux.

Mais G arsTaNG compare I’Appendiculaire (oozoide) tantdét au tétard,
tantd6t a l'oozoide métamorphosé, tantdt aux blastozoides.

Aucun de ses arguments ne parait déterminant. La queue du Doliolum
(la disposition des champs musculaires le prouve) ne subit pas la torsion.
Le cordon neural est absent dans la queue et disparait de la région
cloacale (ce mémoire, fig. 65 et suiv.) alors que l’anse digestive commence
a peine a se délimiter. Aucun de nos embryons n'a montré le glissement vers
le flanc gauche observé par NEeumann dans un seul cas et dans lequel
G ARSTANG voyait la preuve d’une torsion de la queue. Le systeme péri-
branchial du Doliolum se constitue a la mode ascidienne, alors que les tubes
du Larvacé sont d'origine endoblastique et ventraux. La position des orifices
branchiaux en arriére de l’endostyle résulte d’un processus de convergence.
L’incurvation de l'anse digestive vers la droite ne se manifeste que chez les
phorozoides et gonozoides de D. denticulatum et D. gegenbauri et non chez
les oozoides ; I'anse digestive de 1'0oozoide de D. mulleri est droite a lorigine
et se plie en U secondairement. Il est illusoire d’homologuer les statocystes
sous prétexte qu’ils sont logés a gauche : il est intra-cérébral chez le Larvacé,
tandis qu’il est externe et écarté du cerveau chez le Doliolum ou il n’existe
d’ailleurs que chez l'oozoide adulte, simple cupule superficielle chez D. mulleri.
vésicule close chez D. denticulatum. Rappelons enfin que le stade tétard est
en voie de réduction chez les Doliolidae.
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¢) Renseignements apportés par létude du bourgeonnement.

La blastogénése du Doliolum s’effectue aux dépens d ébauches
restées embryonnaires et aux potentialités non réduites ; elle re-
présente une phase importante dans le cycle vital puisqu’elle
aboutit & une dispersion active de l’espéce et a une multiplication
des individus sexués, compensant la faible fécondité de ces der-
niers. Le cycle biologique du Doliolum n’est pas a cet égard sans
analogie avec celui de certains vers parasites.

Le stolon se constitue en arriére de l’endostyle et est intra-
abdominal. Il renferme des éléments de trois feuillets primor-
diaux. Parmi ses constituants figurent les deux expansions épi-
cardiques, agents actifs du bourgeonnement ou de la régénération
et caractéristiques des Aplousobranches et des Diazonidae. Le
role des épicardes, réduit dans la blastogénése du Doliolum,
s’explique par la présence des autres ébauches dans le bourgeon
et est le reflet de 1’¢quilibre qui s’établit entre les divers blaste-
mes et qui se manifeste aussi chez les Aplousobranches (cf.
BrieN, 1948a). Le mode de participation des éléments cloacaux
a la formation du stolon différe de ce que l’'on observe chez les
Stolidobranches a bourgeonnement palléal et ne constitue qu’une
analogie. D’un point de vue phylétique, la présence des épicardes
offre sans doute plus d’importance que leur destinée ; la médio-
crit¢ de leur réle et leur absence dans les blastozoides suggerent
cependant que I’¢volution du Doliolum se poursuit dans le sens
de leur disparition. Les épicardes sont également réduits et s’iso-
lent du pharynx chez les Didemnidae ; ils n'ont guére d’extension
chez les Phlébobranches.

Avec certains Aplousobranches, le Doliolum a en commun
I’alternance de générations (Polycitoridae) et la présence de
I’ovaire en arriere de 1’anse digestive (Polyclinidae) ; le testicule
occupe réguliérement le flanc gauche.

En résumé : 1’étude du Doliolum montre un ensemble de carac-
téres généraux et de caractéres spécialisés.

a) Caractéres généraux:

Le massif viscéral est logé derriere le pharynx ; le corps com-
prend deux régions : thorax et abdomen.

Le ganglion émet de multiples racines nerveuses.

La glande neurale se forme ventralement au ganglion.

La branchie est simple ; ses stigmates sont orientés comme
ceux des Ascidiacés.



268 SOCIETE ROYALE ZOOLOGIQUE DE BELGIQUE

L’abdomen renferme deux prolongements épicardiques.

Le développement de 1’ceuf se fait sans incubation, & la ma-
nicre de celui des Ascidies ovipares.

Le bourgeonnement est épicardique et le bourgeon contient les
trois tissus primordiaux.

Il ne se forme pas de colonie, mais des associations temporaires.

b) Caractéres spécialisés.

Le stade tétard tend a disparaitre et la métamorphose est
précoce.

Les deux siphons se placent en opposition.

La glande neurale s’atrophie peu a peu.

Les épicardes manquent aux blastozoides incapables de bour-
geonner ; ils sont réduits en masse et en importance chez 1’oo-
zoide.

Il y a une alternance de générations complexe et particuliére
(cf. Anchinia).

La paroi péribranchiale intervient dans la blastogénése.

En conclusion : les caractéres généraux que conservent le Do-
liolum sont des caractéres d’Ascidie entérogone. Il y a d’incon-
testables affinités morphologiques entre les Ascidies Aplouso-
branches et les Doliolidae, mais la séparation de ces derniers du
tronc commun doit étre ancienne et les caractéres de Doliolum
se sont accusés.

On peut concevoir I’¢volution du Doliolum et des Ascidies
de la fagon suivante :

Le Doliolum descend d’un Urochordé métamorphosé et fixé,
entérogone, ovipare et non incubant, ayant acquis la faculté de
se multiplier asexuellement par bourgeonnement ¢épicardique,
possédant une branchie simple, constituée par un seul proto-
stigmate.

Tandis que le Doliolum retournait a la vie pélagique, le stock
Urochordé précisait la tendance ascidienne, notamment par ac-
croissement de la branchie avec passage au stade de deux proto-
stigmates et apparition, chez certaines Ascidies, de 1’état colo-
nial (Archiascidia et les Aplousobranches). Ultérieurement, dans
certaines lignées, la branchie se compliquait encore tandis que
I’abdomen se réduisait puis disparaissait (Phlébobranches - Sto-
lidobranches) tandis que d’autres Ascidies a branchie simple et
abdomen développé tendaient a 1'incubation et a l'ovoviviparisme
(Aplousobranches).
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Le Doliolum a conservé tous les éléments de base de 1’Ascidie
et notamment la branchie a une seule rangée de stigmates com-
patible avec son nouveau mode de vie. L’adaptation inscrite dans
son patrimoine héréditaire s’est manifestée de plus en plus pré-
cocement au point que le stade fixé a disparu comme tel, mais en
laissant des traces (voir p. 266).

/. — Le Pyrosome

a) Renseignements apportés par l'étude du développement de
l'oozoide.

L’accumulation du vitellus et l'ovoviviparisme ont entrainé,
chez P. atlanticum, la disparition compléte du stade tétard ; le
développement s’arréte précocement. Sur le blastoderme s’¢bau-
chent quelques organes typiques d’un oozoide métamorphosé.

Le développement de P. vitjasi est inconnu ; celui des autres
especes de Pyrosome, dans la mesure ou il a été observé, semble
conforme a celui de P. atlanticum.

b) Renseignements apportés par létude de la structure de [ oo-
zoide.

I y a développement direct, une métamorphose n’est pas
observable. La structure du cyathozoide s’interpréte comme celle
d’une Ascidie fixée dans le cloaque maternel et ne subissant pas
les transformations en rapport avec la vie pélagique.

Les positions relatives du siphon buccal, de 1’ébauche neurale
et de la plage buccale (espace interosculaire étroit), trahissent
I’Ascidie fixée. Cette interprétation de 1’aspect de P. atlanticum
est appuyée par l’examen du cyathozoide de P. vitjasi qui a
conservé une forme ascidienne typique, avec un corps constitué
d'un thorax et d’un abdomen. Les viscéres sont logés en arriére
de la corbeille branchiale. La branchie correspond, a la maniére
de celle des blastozoides, a une rangée de stigmates (10 a 13)
étendus dorsoventralement et pourvus de barres lonqitudinales
4 as).

La rotation, et non simple changement d’axe, du protostigmate
a précédé dans 1’é¢volution celle de la cavité atriale et du siphon
cloacal. Il est impossible de dire si cette rotation est une pré-
adaptation ou si la modification qui y est liée s’est manifestée
de plus en plus tot. Chez P. vitjasi, la glande neurale est ven-
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traie, il existe des cavités péribranchiales permanentes, mais les

épicardes paraissent absents et le vitellus occupe la place du
postabdomen.

c¢) Renseignements apportés par létude du bourgeonnement.

La blastogénése est une strobilation, Un stolon plus ou moins
long selon les espeéces se répartit en blastozoides eux-mémes
capables de multiplication asexuée.

Mais alors que les embryogénéses et les blastogénéses con-
duisent généralement, a partir de matériaux différents, a des
étres que 1’on ne peut distinguer (Tuniciers, Vers, Bryozoaires),
les bourgeons de P. atlanticum, quoique constitués du méme
matériel embryologique que ['oozoide, aboutissent a des étres
totalement différents de celui-ci. Il y a intervention de facteurs
contingents, internes puisque cyathozoide et colonie tétrazoide
se développent en entité isolée. Les blastozoides, par voie sexuée,
ont pour descendance la forme ascidienne, par voie agame la
forme pélagique. Celle-ci est plus qu’une mutation somatique
qui s’oublierait dans la reproduction sexuée, alors qu’elle apparait
une phase normale intermédiaire, vectrice des gamétes ; elle fait
donc partie du bagage transmis héréditairement, mais ne peut
se manifester qu’aprés développement de 1’0ozoide. Dés ce mo-
ment et bien que les tissus aient conservé un aspect embryon-
naire, on doit admettre que les potentialités sont modifiées ; la
blastogénése fait apparaitre des individus de structure différente
de celle de 1'0oozoide. La qualité des ébauches blastogénétiques
de ’'oozoide se maintient au travers des blastozoides, tandis que
la fécondation est nécessaire pour que l'oozoide apparaisse.

La forme de blastogénése du Pyrosome est caractéristique et
I'isole dans I’ensemble des Urochordés.

On peut trouver, chez les Aplousobranches, des types plus ou
moins analogues de blastogénése. Elle est postendostylaire, donc
abdominale et fait intervenir les divers feuillets embryonnaires,
avec cette particularité supplémentaire d’en maintenir la valeur
embryologique.

La blastogénése des Pyrosomes intéresse l'embryon comme
chez les Polycitoridae et Didemnidae ; la génération est alter-
nante comme chez les premiers. Les organes du cyathozoide et
ceux d'une larve en métamorphose avancée de Polyclinidae pré-
sentent des dispositions comparables. Le vitellus, contenu dans
les épicardes de cette derniére larve occupe, a la taille prés, la
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place de la gouttelette vitelline du Pyrosome. L’analyse de P.
vitjasi serait sans doute instructive a cet égard.

La multiplication asexuée par strobilation du postabdomen
(Amaroucium) ou de 1’abdomen (Aplidium) caractérise les Poly-
clinidae.

Les Polycitoridae se multiplient asexuellement grace a un sto-
lon postendostylaire. Chez Colella, ce stolon est trés long, mo-
niliforme (pe SELYS-LoNGCHAMPS, 1916) et présente une res-
semblance poussée avec celui de P. vitjasi qui porte prés de 100
blastozoides, tandis que chez Distaplia, ce stolon est court et se
subdivise en stolons secondaires, rappelant ce qui se passe au
niveau de la colonie tétrazoide de P. atlanticum. Mais le stolon
des Polycitoridae renferme une vésicule épicardique et du mésen-
chyme, tandis que celui du Pyrosome renferme en plus du coecum
endostylaire, les prolongements péricardique et péribranchiaux,
outre le mésenchyme. Brien a assimilé le prolongement endosty-
laire du Pyrosome au coecum épicardique gauche de Distaplia,
mais on ne peut pousser la comparaison plus loin.

Les étapes de la migration du siphon cloacal ont €été esquissées
par LaHILLE et M 1cHAELSEN au cours de leurs études sur divers
Polyclinidae et Didemnidae. Le Cyathocormus de O xa permet
de concevoir la formation d’une colonie du type de celle du
Pyrosome.

En résumé, 1'é¢tude du Pyrosome (oozoide et blastozoide) mon-

tre également un ensemble de caractéres généraux et de carac-
téres spécialisés.

a) Caractéres généraux.

L’oozoide garde la forme ascidienne.

Le massif viscéral est logé derriére le pharynx ; le corps com-
prend deux régions : thorax et abdomen.

Le ganglion (blastozoide) émet de multiples racines nerveuses.

La glande neurale se forme ventralement au ganglion.

La colonie est une association d’individus noyés dans une
tunique commune, rangés autour d’un cloaque mais dépourvus de
connexions vasculaires.

b) Caractéres spécialisés.

Il n’y a plus de stade tétard (oviviparisme). Le développement
est direct, mais arrété rapidement.
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Les deux siphons des blastozoides sont en opposition.

La branchie équivaut a un protostigmate ayant subi une rota-
tion de 90° (oozoide - blastozoide) et s’¢tant subdivisé suivant
le processus habituel.

Le bourgeonnement est postendostylaire et est une strobilation
a laquelle participent les principaux organes.

Les générations sont alternantes.

En conclusion : en nous appuyant sur la comparaison entre le
Doliolum et I’Ascidie, nous observons que les caractéres du Pyro-
some se rapprochent de ceux de 1’Ascidie aplousobranche, si 1’on
excepte sa branchie monoprotostigmatique et 1’absence des épi-
cardes. Nous en déduisons que la colonie de Pyrosome a pour
origine une Ascidie fixée, ce que révele 1'étude de l’embryo-
génese. Cette ascidie a déja la particularité d’avoir son proto-
stigmate déplacé de 90° par rapport a ce qu’on observe chez
toutes les Ascidies. L’Urochordé d’ou est sorti le Pyrosome,
était sans doute voisin de celui dont dérive le Doliolum, mais
les deux lignées ont di étre précocement séparées par l’orienta-
tion différente des protostigmates.

Les images de convergence relevées ci-dessus entre les blasto-
géneses des Aplousobranches et des Pyrosomes ne sont que la
conséquence d’une lointaine communauté d’origine. Une autre
convergence, cette fois, avec D. denticulatum est la disparition
du stade larvaire, acquise de facon toute différente.

/ll. — Les Salpes

a-b) Renseignements apportés par l'étude du développement et
de la structure de [vozoide.

L’embryogénése des Salpes est compliquée par I’intervention
des kalymmocytes et le viviparisme. Toute trace de stade larvaire
équivalent au tétard de 1’Ascidie fait défaut, encore qu’il se forme
une vésicule neurale, dépourvue d’organes des sens, mais ou-
verte dans la cavité pharyngienne et siégeant dans un espace
interosculaire réduit.

Plus plastiques que les cyathozoides et achevant leur dévelop-
pement, les oozoides des Salpes acquicrent des siphons opposés
par déplacement de l’orifice cloacal et perdent tout aspect d’asci-
die fixée.
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La vésicule neurale se sépare du pharynx et devient un gan-
glion massif sans glande neurale ; le complexe neural, quoique
constitué d’une masse fibrillaire interne et d’une écorce de neu-
rones, est particulier aux Salpes et a méme un intérét taxonomi-
que (ocelles). Les glandes neurales des Salpes sont des néo-
formations d’origine pharyngienne.

La branchie est une simple fente, équivalent a un protostigmate,
oblique par rapport a I’endostyle ; il n’y a jamais subdivision
en stigmates.

Les autres organes sont semblables a ceux des Ascidies ; les
viscéres sont en arriére du thorax. La forme de l'anse intestinale
varie selon les genres. Il n’y a aucune trace des épicardes. La
musculature dérive de celle des siphons ou correspond aux mus-
cles de l’espace interosculaire des Ascidies.

c¢) Renseignements apportés par l'étude de la blastogénése.

Les générations sont alternantes et la blastogénése présente
certains traits de ressemblance avec celle des Pyrosomes : un cul
de sac endostylaire, du mésoblaste, le massif génital, et probable-
ment un prolongement du péricarde (Brien, 1928) marquant le
flanc droit, participent a la constitution du stolon postthoracique.
Les trois feuillets sont présents. Le stolon se découpe par étran-
glements successifs, en fragments, les futurs blastozoides, rappe-
lant ce qui s’observe chez les Pyrosomes et les Polycitoridae.
Il y a aussi ici quelque convergence.

Bien que les Salpes aient une blastogénése plus complexe
qu’une simple strobilation (ce qui les oppose aux Pyrosomes),
I’ensemble des autres caractéres fait que les Salpes restent plus
proches des Pyrosomes que des Ascidies ou du Doliolum.

Il semble qu’il y ait lieu d’admettre pour les Salpes upe origine
trés voisine de celle des Pyrosomes, mais avec une tendance
évolutive différente ayant abouti a des étres nageurs actifs.



RESUME DU MEMOIRE

Dans les différents chapitres de ce mémoire, nous avons con-
sidéré, a 1’occasion de 1’¢tude de la formation des complexes
neuraux, l’embryogénése et la blastogénése du Pyrosome et du
Doliolum.

Nous avons suivi les étapes de 1’organogénése du cyathozoide
et confirmé les conceptions de Cu. JurLin au point de vue de
l’orientation de I’embryon et valeur des ébauches. Nous avons
montré que tout le complexe neural dérive de l’ectoblaste em-
bryonnaire. Nous avons assimilé le « ganglion » a une glande
neurale et le seul « nerf» observable au cordon dorsal.

Nous avons conclu a l'identité des deux blastogénéses du Pyro-
some, blastogénéses qui sont des strobilations avec maintien de
la valeur des feuillets. Nous rejetons les conclusions de Sa-
LENSKY et Seeliger tandis que les ndtres se rapprochent de celles
de Neumann.

Nous avons précisé la structure du ganglion du blastozoide
adulte dont il n’existait que des dessins schématiques ou des
descriptions incomplétes.

Nous espérons avoir apporté une solution aux problémes liti-
gieux et mis fin aux controverses régnant depuis trois-quarts de
siécle a propos du Pyrosome.

Ayant eu la possibilité d’étudier plusieurs embryons de Dolio-
lum au stade neurula, nous avons contribué a étendre les don-
nées encore lacunaires de la littérature. L’embryogénése d’indi-
vidus de la Méditerranée rapportés a l’espéce D. denticulatum
et a notre connaissance jamais décrits, a ¢été suivie depuis le
stade neurula achevée jusqu’a l’oozoide complétement constitué.
Ces embryons se singularisent par l’absence du rostre et d'une
différenciation de la chorde et des myoblastes de la queue. Tout
le syst¢tme neural dérive de l'organe larvaire. Nous avons for-
mulé 1’hypothése qu’il n’existe que quatre formes d’oozoides cor-
respondant aux quatre genres actuellement admis. Les douze
espeéces ne peuvent se distinguer que par les caractéres des blasto-
zoides.

Sur 1’espéce D. denticulatum principalement, nous avons revu
la formation du stolon prolifére et retrouvé les phases déja dé-
crites par N eumann dont nous confirmons les observations, avec
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cependant des conclusions différentes sur la valeur du cardio-
péricarde et des dérivés de cet organe et du mésoblaste embryon-
naire. Le probourgeon n’existe que dans la lignée des gonozoides.

L’étude de 1’organogénése des bourgeons a été limitée a 1’ébau-
che neurale et au systéme digestif. La premiére dérive d’un massif
d’origine péricardique, le second des cordons cloacaux internes
fusionnés. Le manque de matériel nous a empéché provisoirement
de considérer les autres ébauches. Il est certain que 1'évolution
du bourgeon est conditionnée par un facteur nutritionnel ; le
manque plus ou moins accusé de nourriture entraine la déviation
du bourgeon vers le type gastrozoide ou la castration du type
phorozoide.

Nous espérons par nos observations sur le Doliolum avoir
apport¢ des documents nouveaux sur un type morphologique
intéressant et encore mal connu et donné une solution a quelques
problémes posés par les discordances existant entre les concep-
tions des quelques auteurs qui l’ont étudié, G ROBBEN, U LJANIN,
KOROTNEFF €t N EUMANN.

Comparant pour terminer les résultats de nos observations aux
données de la littérature sur les Ascidiacés et les Salpes, nous
avons tenté d’esquisser en ses grandes lignes 1’évolution des
Thaliacés.

Nos conclusions peuvent se résumer de la maniére suivante :

La classe des Thaliacés est une association de formes qui ont
acquis, par convergence, des morphologies identiques. La justifi-
cation du maintien de cette classe est d’ordre écologique.

La séparation, a partir du fonds commun, des diverses lignées
conduisant aux Ascidiacés et Thaliacés s’est effectuée alors que
les formes souches étaient encore au stade monoprotostigmatique.
Alors que cette disposition, compatible avec la vie pélagique,
se maintenait chez les Thaliacés, les Ascidiacés, accentuant la
tendance a la vie fixée, développaient une branchie complexe par
multiplication des protostigmates.

Les Doliolum dérivent de formes voisines de celles qui ont
conduit aux Aplousobranches. Les uns et les autres portent des
épicardes. Le fait que les Doliolum ne possédent qu’un seul proto-
stigmate par branchie empéche de les joindre aux Aplousobran-
ches qui en portent toujours l’¢quivalent de deux. Un stade fixé
n’est plus observable et le tétard tend a disparaitre.

Les Pyrosomes sont plus éloignés des Aplousobranches bien
qu’ils aient gardé de multiples caractéres d’Ascidies entérogones.
La disposition de leur protostigmate, l’absence des épicardes et



276 SOCIETE ROYALE ZOOLOGIQUE DE BELGIQUE

la forme de la blastogénése conduisent a admettre une séparation
lointaine d’avec les souches des Ascidies. En raison de leurs
tendances évolutives propres peu marquées, les Pyrosomes ont
peu transformé le type ascidiacé et se sont par ce fait maintenus
plus prés des Ascidies aplousobranches que ne le sont les Ascidies
stolidobranches. On doit tenir pour des phénoménes de conver-
gence, les ressemblances existant entre la blastogénése des Pyro-
somes et celles des Ascidies.

Les Salpes sont plus proches des Pyrosomes que des Ascidies
tant aplousobranches que stolidobranches, par leur mode de bour-
geonnement. Leur viviparisme n'est que l’exagération de ce que
montrent les Pyrosomes.

Les différences existant entre les blastogénéses des Salpes et
des Pyrosomes sont moindres que celles existant entre les blasto-
géneses des différentes familles d’Aplousobranches.

Les différences morphologiques séparant Salpes et Pyrosomes
peuvent étre rapprochées de leurs modes de vie (développement
de la musculature, disparition des stigmates et des cavités péri-
branchiales chez la Salpe, animal se déplacant activement).

Salpes et Pyrosomes (Pyrosomidae - Salpidae) forment des
familles voisines de la classe des Thaliacés ; la famille des Do-
liolidae leur a été rattachée, bien que son évolution se soit faite
suivant une autre voie. Les affinités avec les Ascidies aplouso-
branches ne sont que relatives pour les deux premiers types,
plus nettes pour le troisieme. Les uns et les autres sont en effet
restés fideles au plan de structure et au type de bourgeonnement
postthoracique qui caractérisent les Aplousobranches.

A la fin de cet exposé, je prie Mr le Professeur M. Dubuisson, Directeur
de I'Institut Zoologique Ed. Van Beneden et Recteur de ['Université de
Liége, d'agréer ma profonde reconnaissance pour jes conseils, lappui et les
facilités de toute sorte qu'il n'a cessé de m'accorder au cours de mes recherches.

Toute ma gratitude va a Mr le Professeur P. Brien, auprés duquel j'ai
toujours trouvé un accueil généreux, des conseils judicieux et les plus grands
encouragements.

Jexprime mes sincéres remerciements a Mr le Professeur D. Damas qui m a
permis d'examiner le produit des péches qu'il effectua a bord de I' « Armaucr
Hanseny». Je remercie bien vivement Mr le Dr G. Trégouboff, Directeur de
la Station Zoologique de Villefranche s/Mer, qui m'accueillit si aimablement
dans son Laboratoire et me fit profiter de sa science planctonologique et
MMrs les Professeurs G. Teissier et J.M. Pérés, Directeurs des Stations de
Zoologie marine de Roscoff et de Marseille/Endoume, ou j'ai pu mener de
trés utiles recherches d'ascidiologie.

Le personnel du Laboratoire de Biologie générale de 1'Université de Liége
m'a toujours apporté une collaboration dévouée. Ma reconnaissance s'adresse
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spécialement a Mlle L. Delloye, qui m'assista de sa longue expérience techni-
que. Je remercie Mme H. Diserens, photographe attachée a la Faculté des
Sciences de ['Université Libre de Bruxelles, qui a réalisé ta plupart des photos
illustrant ce mémoire et Mr Duprez, qui a apporté tous ses soins a la
dactylographie du manuscrit.

Je n'oublie pas que le Fonds National Belge de la Recherche Scientifique,
la Fondation A. de Potter de I'Académie Royale des Sciences, des Lettres et
des Beaux-Arts de Belgique et le Patrimoine de ['Université de Liéege m ont
permis, par leurs subsides, d'effectuer plusieurs séjours dans les Laboratoires
Frangais de Biologie marine. Je les remercie bien sincérement.

Liege, le 25 septembre 1957.

J GODEAUX
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