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Recherches sur I'anatomie et le développement de
Velella spirans Forsk

PAR

E. LELOUP

Assistant de Zoologie 4 I’Université de Liége

(Planches X, XI, XII et 6 figures dans le.texte)

INTRODUCTION

1. — Le probleme morphologique
des Siphonophores

Dans son important mémoire de 1888, E. HAECKEL
admet une origine diphylétique pour les Siphonophores.
Il reconnait dans la larve du Siphonophore une simple
méduse qui se rencontre sous la forme d’une Disconula
ou d’une Siphonula. D’une part, la Disconula donne naissance
aux Porpitides et aux Velellides (les Disconanthes), d’autre
part, la Siphonula constitue le point de départ de tous les
autres Siphonophores (Siphonanthes) . Plusieurs auteurs,
et notamment C. CHUN (1889), se sont élevés contre cette
maniére de voir. Ils regrettent de ne rien savoir du dévelop-
pement embryonnaire des Porpitides.et des Velellides et
cependant, ils refusent, & priori, de reconnaitre la distinction
entre Siphonanthes et Disconanthes. Dans le méme état
d’esprit, M. BEpoT (1894) décrit erronément un orga-
nisme qui lui parait €tre une toute jeune larve de Velelle.
R. WoLTERECK (1904) a montré la confusion de BEDOT,
en décrivant le plus jeune stade connu de la Velelle, la
Conaria ; seulement, il ne tire, de son travail, aucune
conclusion sur la relation des Velelles avec les autres Sipho-
nophores.
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Aussi, a ’heure actuelle, de nombreux travaux ont porté
a notre connaissance le développement des Siphonophores
autres que les Velellides et les Porpitides. L’embryogenése
de ces animaux est en grande partie ¢élucidée. Par contre,
on ignore les stades embryonnaires de la Porpite.

De plus, jusque dans ces derniéres années, la biologie
de la Velelle était fort énigmatique.

A Iétat adulte, la Velelle flotte a la surface de la mer
et dérive sous l'influence du vent et des courants. Elle se
trouve en troupes souvent innombrables dans les mers
chaudes. Normalement la Velelle appartient & la faune
des régions marines balayées par les vents alizés ; -elle est
aussi tres fréquente dans la Méditerrannée. Elle ne remonte
vers le Nord qu’accidentellement, aprés de fortes tempétes
(R. GrANT, 1833).

Sa reproduction est inconnue. On sait que de l’animal
adulte se détachent des meéduses, encore immatures, qui
ont recu le nom de Chrysomitra. Elles sont unisexuées,
la méduse femelle produit 4 ceufs dont un seul se développe
(E. METCHNIKOFF, 1885). On ne connait pas les premiers
stades du développement, car la transformation de I'ceuf
produit par la Chrysomitra n’a jamais été observée.

Lorsque la Velelle réapparait a la surface, elle est déja
reconnaissable et son organisation définitive se trouve
completement élaborée. De semblables Velelles, mesurant
de2 a 5 mm.,ont été appelées Rataires. Prises pour de jeunes
Porpites par PAGENSTECHER (1863) et A. AcGassiz, (1883),
elles ont été déterminées avec certitude comme Velelles
par les auteurs ultérieurs. La larve doit certainement
vivre et se développer longuement pour atteindre la forme
Rataria. C’est & WOLTERECK (1904) que revient le mérite
d’avoir trouvé les stades plus jeunes qu’il a dénommés
Conaria et d’avoir constaté que leur habitat normal est
la profondeur. WOLTERECK les a péchés en dehors de Ville-
franche par des profondeurs de 600, 800 et 1000 meétres.

On peut se représenter le cycle biologique de la Velelle
de la maniére suivante. Leés innombrables essaims de
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Velelles qui sont emportés passivement par le vent et les
courants a la surface de la mer donnent naissance a une
quantité prodigieuse de petites méduses Chrysomitra qui
gagnent la profondeur. Parmi elles, celles qui sont nées
dans des régions cotieres, et qui dans leur descente, touchent
le fond sur le plateau continental sont vraisemblablement
vouées a la destruction. Par contre, celles qui sont nées au
large donnent naissance a des larves qui se développent en
Conaria dont l’existence est bathypélagique. Lorsque le
flotteur est développé et que la larve a sécrété le gaz qui
distend le pneumatocyste, elle remonte vers la surface oil
elle apparait sous la forme Rataria. Cette biologie dont les
traits principaux ont été fixés par WOLTERECK fait que les
Velelles sont essentiellement des organismes de haute mer.

2. — Origine du matériel de Velelles

Nous avons pu confirmer les constatations biologiques
de WOLTERECK par nos observations a Villefranche-sur-Mer,
pendant un séjour fait a cette station, grice & un subside
du Patrimoine de I’Université de Liége.

Cette baie est fameuse parmi les zoologistes pour "abon-
dance des formes pélagiques qui s’y rencontrent a la surface.
Nous pensons qu’on n’a pas suffisamment expliqué la raison
de cette richesse qui ne se constate pas a Monaco et & Nice.
Comme elle a guidé notre choix du lieu d’exécution de
nos recherches zoologiques, il nous sera permis d’insister
cur les conditions toutes particuliéres.que présente Ville-
franche-sur-Mer pour I’étude des formes bathypélagiques ;
en méme temps, nous expliquerons I’origine de notre matériel.

Si 'on examine une carte bathymétrique de la Méditer-
ranée, de préférence la belle carte des environs de Monaco
et de Nice éditée par I'Institut Océanographique ('), on

(*) CHEVALIER, M. A. Etude bathylithologique des coOtes de la
Méditerranée d’Antibes a Menton. Ann. Inst. Océanogr. Monaco,
tome VII, 1917.
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constate ce fait absolument remarquable, qu'a la Cote
d’Azur, lisobathe de 1000 metres se rapproche considé-
rablement du continent. Au large du Cap Ferrat, cette
courbe est éloignée d’un peu plus d’'un kilométre et on
trouve immédiatement en dehors de Villefranche I’isobathe
de 800 meétres passant a moins de 600 metres de la cote.
Ces courbes de niveau s’écartent d’ailleurs rapidement du
littoral, tant vers l’est, vers Monaco et I'Italie que vers
Nice et le Golfe du Lion. Villefranche-sur-Mer est situé
justement en face du point ott les profondeurs de la Méditer-
ranée sont les plus rapprochées du littoral. A cet endroit,
la falaise abrupte de la Corniche se prolonge sous les flots
par une falaise tout aussi prononcée. La baie de Villefranche
s’ouvre dans cette paroi, comme une vasque, par des pro-
fondeurs de 200 metres. Ces conditions sont exceptionnelles.
On trouverait difficilement une semblable situation dans
un autre point de I’Europe.

De pareilles circonstances géographiques ont sur la
distribution des animaux pélagiques une influence remar-
quable. Contre la paroi abrupte de la descente continentale,
les courants marins profonds produisent une circulation
verticale. Des organismes bathypélagiques flottant passi-
vement sont arrachés a leur niveau naturel et amenés
dans des couches supérieures. Ce phénomene se produit
surtout pendant la période nocturne, lorsque l'organisme
n’est pas conduit par son phototropisme a compenser 'effet
dii au courant.

A la faveur de cet entrainement, la baie de Villefranche
se remplit pendant la nuit d’une foule d’organismes péla-
giques. Aux premiéres heures du jour, il nous a été possible
de récolter a la surface un nombre considérable d’exemplaires
superbes de Pterotrachea, Carinaria, Atlanta, Pelagia,
Rhizostoma, Céphalopodes, Appendiculaires, Pyrosomes,
Salpes, Doliolum, Velelles, Siphonophores variés et une foule
de larves d’animaux bathypélagiques, que 'on chercherait
vainement en pareil nombre, au large. En effet, par un
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mécanisme facilement constatable, le courant accumule les
objets passivement transportés dans les zdnes de friction.
La cote, le fond de la baie constituent par excellence une
zone semblable. C’est sur cette observation qu’a été basée
notre série de péches pélagiques. Nous trainions nos filets
de soie a des profondeurs variables dans la baie pour y
récolter, le matin, les organismes apportés par le courant.
En fait, une bonne partie de ces animaux n’étaient pas dans
leur niveau naturel. Des expériences faites en dehors du
Cap Ferrat, grace a la complaisance de M. le docteur RICHARD
nous ont fait voir que, pour prendre les mémes formes, il

convenait de descendre les engins a une profondeur plus
considérable.

Par cette: méthode, nous avons, entre autres formes
intéressantes, récolté un bon nombre de jeunes stades de
Velelles. Cette série débute par des Conaria. Les stades plus
jeunes nous ont fait défaut, probablement a cause de ’époque
de nos expériences.

M. le professeur DAMAS a attiré notre attention sur
lintérét que présenterait I’étude suivie de ces larves, d’une
part pour la compréhension de ’anatomie de la Velelle et
d’autre part pour la position des Chondrophorides parmi
les Siphonophores. Cette étude, effectuée au Laboratoire de
zoologie de Liége, nous a conduit aux résultats consignés
dans ce mémoire.

Avant de terminer cette introduction, nous nous faisons
un devoir d’exprimer notre gratitude aux personnes qui
ont rendu possibles nos recherches. D’abord, & la Commission
du Patrimoine universitaire, ensuite a MM. le docteur
RicHARD, Directeur de [!Institut Océanographique de
Monaco, DAvYDOFF, Directeur de la Station Biologique
de Villefranche-sur-Mer et TREGOUBOFF, son Assistant.

Et surtout, nous tenons a remercier M. DAMAS, professeur
a ’Université de Liége, pour les conseils désintéressés qu'il
n’a cessé de nous prodiguer pendant ’exécution de ce travail,




PARTIE DESCRIPTIVE

Chapitre 1. — Etude du développement
post-embryonnaire
et de anatomie de la Velelle

HISTORIQUE DES RECHERCHES SUR LE GENRE VELELLA

ForskAL (1775) pendant un voyage en Egypte recueillit’
dans le voisinage du Cap Martin entre Monaco et Menton
des exemplaires de l’espéce dont nous nous occupons. Il
les rangea parmi les Holothuries et les dénomma Holothuria
Spirans. A part quelques changements d’expression, la
description qu’il en donne s’applique parfaitement a notre
espéce.

LAMARCK (1716) les détermina comme Velella limbosa
et DE CHAMISSO (1821) les rattachant aux Porpites, réunit
- ces deux formes sous le nom de Chondrophorides, rappelant
ainsi la présence d’un squelette d’apparence cartilagineuse.
C’est EschsoLtz (1829) qui leur a donné leur nom spéci-
fique : Velella Spirans. Comme FORSKAL, il reconnut comme
jeunes velelles, les individus de petite taille et en fit un
genre particulier, le genre Rataria qu’il plaga avec les
Velelles et les Porpites. Dans la suite, le genre Velelle bien
caractérisé fut l'objet de recherches anatomiques de la
part de nombreux auteurs. CosTA (1841) et LESSON (1843)
donnérent sur l'organisation du systéme gastro-vasculaire
des précisions en rapport avec les moyens d’investigation
de leur époque. DELLA CHIAJE (1841) reconnut le premier
la communication entre les chambres du pnewmatocyste
et la présence de groupes de gonophores sur certains appen-
dices de la face inférieure de la Velelle. HOLLARD (1845)
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attira 'attention sur la constitution de la crete chitineuse
composée de deux feuillets accolés. KROHN (1848) signala
la présence des tubes aériferes et confirma pleinement les
idées de DELLA CHIAJE et de HOLLARD sur la constitution
de 'organe central appelé foie par DELLA CHIAJE. LEUCKART
(1853) signala les poches glandulaires du limbe, découverte
confirmée par Voot (1854) qui contribua grandement a la
description détaillée de la Velelle. GEGENBAUR (1857)
établit la formation, par les blastozoides, de méduses qu’il
dénomma Chrysomitra et dont METCHNIKOFF (1885) donna
une étude plus approfondie. KOELLIKER (1858) découvrit
la présence des stigmas. HUXLEY (1859) donna de la Velelle
une description détaillée. PAGENSTECHER (1863) se basant
sur l'absence de crétes chitineuses chez les jeunes stades
de Velelles ou Rataria, les rattacha aux Porpites : fait
que CHUN (1881) démontra comme erroné. AGAsSIZ (1863)
décrivit merveilleusement la coloration des différentes
parties de la Velelle. Dans son rapport sur les Siphonophores
de I'expédition du Challenger, HAECKEL (1888) cistingue
comme genres séparés : Rataria, Velella, Armenista, trois
stades évolutifs d’'un méme genre, Velella. Par la suite,
différents auteurs : CHUN, BEDOT, SCHNEIDER, dans de
nombreux travaux, ont donné des renseignements précieux
pour la connaissance de I’histologie de la Velelle. Enfin
en 1904, WoLTERECK a décrit la Conaria, la plus jeune
larve de Velelle qui ait été péchée a I’heure actuelle.

Comme on peut le constater a la suite de cet exposé
historique, c’est surtout la Velelle adulte qui constitua
I'objet d’une €tude approfondie. Aussi, préoccupés par les
rapprochements que leur théorie personnelle sur la classi-
fication des Siphonophores leur imposait, les auteurs ont
émis bon nombre d’hypotheéses sur l’origine probable et
les relations devant exister entre les différentes parties
constitutives de la Velelle. A I’heure actuelle, aucune €tude
ne se base sur I’examen comparatif d’une série évolutive
de stades depuis la Conaria jusqu’a la Velelle adulte.

Dans les chapitres suivants, nous exposerons le résultat
de nos recherches objectives sur ce sujet.
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a) Stade Conaria

Dans les jeunes stades, la larve transparente (fig. 5) a
la forme d’une vésicule a peu prés sphérique, d’un millimetre
de diametre, aplatie aux deux poles. Chez des individus
plus agés, I’axe des poles s’allonge et acquiert une dimension
plus considérable que I’axe équatorial. La Conaria présente
a son poéle supérieur un épaississement annulaire. La face
inférieure de cet épaississement sert de lieu de fixation a
la base d’'un cone d’une couleur rouge-vif caractéristique.
Ce cone pend dans la cavité de la vésicule et son sommet
dirigé vers le pole inférieur dépasse I’équateur ; mais,a mesure
que la larve grandit, ce cone diminue progressivement
d’importance. Au pdle inférieur, on remarque un disque
plus foncé: c’est au centre de ce disque que se perforera
plus tard la bouche centrale de [’animal, mettant ['extérieur
en communication avec la cavité de la vésicule, qui constitue
I’ébauche du polype central ou gastrozoide principal. Nous
pourrons par conséquent appeler le pdle inférieur, pdle
oral, le pole supérieur, pdle aboral et 'axe des poles, l'axe
oro-aboral.

Pour comprendre une telle larve, il faut étudier une
coupe méridienne passant par ’axe oro-aboral et compléter
cette étude par I’examen de coupes de plus en plus tangen-
tielles. Une telle coupe (fig. 1) se compose de deux parties
nettement distinctes : une inférieure et une supérieure.

a) La partie inférieure nous montre une paroi, la
paroi de la vésicule entourant une vaste cavité centrale :
cavité du gastrozoide, ou cavité de la vésicule. Cette paroi
comprend, comme chez tous les Hydrozoaires, deux feuillets
épithéliaux, l'ectoderme et I’endoderme, séparés par une
lamelle sans structure, la mésoglée. Ce sont d’ailleurs les
seuls tissus que nous retrouvons chez l’adulte. Les cellules
polyédriques qui les constituent (fig. 5), trés larges a I’équa-
teur, diminuent de dimension en avangant vers les poles.
Le protoplasme cellulaire, surtout I’endodermique, réduit
a de minces travées, délimite des vacuoles larges, vides
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de leur contenu et renferme des gouttelettes d’huile ou des
grains fortement pigmentés, rouge-vif. On comprend
aisément que, par osmose, I’eau traverse ces fines membranes
et la présence d’innombrables vacuoles explique la densité
faible des larves, diminuée encore par le poids spécifique
de I'huile. Trés minces, pavimenteuses, séparées par une
lame mésogléenne ténue, les couches cellulaires tapissent
la vésicule. Elles changent d’aspect au niveau du disque
oral : a cet endroit, les cellules deviennent prismatiques, le
protoplasme plus dense, et l'importance des vacuoles
diminue.

b) La partie supérieure est de dimension plus réduite
que la précédente. Elle présente déja une grande compli-
cation par suite de plissements et de proliférations affectant
les deux feuillets. I y a donc lieu d’étudier séparément les
formations ectodermiques et les formations endodermiques.

1. Ectoderme. — Il donne lieu & deux poussées différentes
dont la plus considérable donne naissance au flotfeur ou
pneumatocyste.

a) Aupole aboral, '’ectoderme s’épaissit considérablement.
Cette transformation se fait assez brusquement : de pavi-
menteux, l’ectoderme devient prismatique, montre de
nombreux noyaux et se garnit de nématocystes ovoides.
Il se réfléchit, sans changer de caractere, autour de l’orifice
aboral et délimite une cavité d’abord tubulaire puis élargie
vers le bas. L’ensemble affecte donc la forme d’une coupe
renversée a laquelle on peut distinguer un pied et un calice.
Cette cavité constitue I’ébauche du pneumatocyste dont
le revétement chitineux apparait dés ce stade.

Il représente une sécrétion ectodermique ou mieux une
cuticule. Dans notre dessin, le flotteur est décollé de la
paroi ectodermique et ses feuillets concentriques sont
ramassés en une formation centrale dont la section a la
forme d’'un Y renversé.

D’autres échantillons nous ont fait voir que [I'orifice
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aboral, a ce stade, est en fait plus étroit et complétement
fermé par la chitine. Le flotteur est clos.

L’ectoderme est moulé sur la chitine ; mais, tandis que
le pied de la coupe et son enveloppe externe ont une paroi
épaisse, le feuillet inférieur, tapissant I'intérieur de la coupe,
est fort aplati. A l’endroit olt la paroi ectodermique de
cette cupule aborale s’infléchit dans le plancher, se trouve
un épaississement ectodermique annulaire. C'est contre
cet anneau ectodermique que s’arréte la chitine. On congoit
aisément qu’a un stade précédent, la poussée ectodermique
aborale n’existait pas et que, par conséquent, 1’épaississe-
ment annulaire ectodermique se trouvait a la périphérie
d’un épatement aboral de la larve. Seulement, une poussée
ectodermique, concentrique a cet anneau,va le surplomber
et sa paroi interne, s'invaginant & mesure que s’accroit
I'externe, 'ectoderme épaissi se trouve entrainé a l'intérieur
de linvagination. Nous appellerons la paroi interne
pneumatophore. Cette portion spéciale de ’ectoderme sécrete
une lamelle chitineuse qui,partant du pore aboral, se rend
a l'anneau d’ectoderme épaissi.

Ce processus a amené l’apparition d’une cavité close,
premiére ébauche du pneumatocyste, entre la cupule
chitineuse et le plancher épithélial.

b) La seconde formation ectodermique se présente dans
le dessin comme deux poussées qui s’engagent dans l’endo-
derme de la vésicule. L’examen de la série des coupes
(fig. 8, 9, 10, 11, 15) prouve que cette formation est continue
et constitue par conséquent a la vofite de la larve une
sorte d’infundibulum ouvert vers le haut. Cette masse
ectodermique est formée d’éléments prenant fortement la
couleur, c’est un bourrelet nématoblastique interne. Dans
notre dessin, ce bourrelet est, d’'un c6té, indépendant de
I’ectoderme ; de 'autre coté, il s’y relie. Ces différences sont
dues au fait que la poussée ectodermique ne s’opére pas
suivant une ligne continue: elle est locale. Nous avons tenu
a réunir dans une méme image (fig. 1) les deux aspects
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que peuvent présenter I’étude des coupes radiaires de la
larve. Nous devons remettre & plus tard l'examen du
nombre de ces poussées : car pour cela, il est indispensable
de connaitre au préalable les principales formations endo-
dermiques. s

2. Endoderme. — L’endoderme tapissant la cavité du
gastrozoide central est mince et aplati. Il passe directement
a un épithélium épais, a la base du cone, dont il forme le
tevétement externe (endoderme externe du céne), partie
supérieure de ’endoderme du gastrozoide : il délimite, ainsi,
une vaste cavité close de toutes parts, cavité de la vésicule
ou du gastrozoide. L'endoderme se retrouve ensuite au-dela
de la mésoglée du coéne (endoderme interne du céne), qui
est creusé d’une cavité centrale peu étendue dans le sens
vertical, cavité du cone. Cet espace se répand horizontalement
sous le flotteur et tandis que sa paroi inférieure est constituée
d’'une masse de grandes cellules vésiculeuses, la paroi
supérieure est plate.

a) Vers les angles, ce tissu endodermique central envoie
des prolongements qui s’insinuent entre la masse némato-
blastique et l’ectoderme du flotteur. Dans notre figure
(fig. 1) nous avons également présenté les deux aspects
que peuvent offrir les coupes radiaires a ce niveau. D’un
coté la continuité est faite par un tissu plein et de I'autre,
par un vrai canal dont la cavité prolonge la cavité centrale
du cone. Nous établirons plus loin le nombre de ces canaux.
L’endoderme remonte ensuite vers le pole apical et s’incurve
pour envelopper le flotteur, la continuité de ’endoderme
du cone avec ’endoderme du flotteur est établie dans la
moitié gauche de la figure. Ce canal endodermique est
sectionné dans sa longueur, il se poursuit jusqu’a une
dilatation terminale. Celle-ci, ainsi que la partie distale du
canal, sont rendues virtuelles par accolement des parois
latérales endodermiques. Nous appellerons canal radiaire,
la prolongation apicale de la cavité du cone. L’endoderme
de ce canal radiaire est continu avec l’endoderme de la
cavité du gastrozoide au point ot les canaux endodermiques
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se détachent de la cavité du cone et se réfléchissent autour
du flotteur, c’est-a-dire entre l’ectoderme et la masse
nématoblastique (fig. 14).

Une formation endodermique est figurée dans la moitié
droite du flotteur (fig. 1), mais elle est séparée des bords
du cone. Elle entoure la dilatation terminale ici réelle du
canal radiaire et l’examen des coupes prouve que cette
dilatation constitue un canal circulaire, entourant le pied
de la coupe du flotteur. D’autre part,-le canal circulaire est
séparé de '’endoderme du cone par l’ectoderme du pneu-
matophore qui s’applique contre l’ectoderme externe de
la larve. Il est important de signaler qu’a cet endroit il
n’existe pas de paroi endodermique continue.

b) Reste a signaler les deux saillies qui terminent la
cupule endodermique aborale : 'une est un anneau plein,
horizontal, une sorte de bourrelet qui enserre le pied du
flotteur, I'autre est un anneau également plein, vertical,
qui couronne comme une créte le canal circulaire. Nous
prouverons, par examen des stades ultérieurs, que le bourrelet
horizontal se retrouve dans le limbe de la Velelle, tandis
que le soulévement formé par le bourrelet vertical répond
a la collerette.

3. Meésoglée. — La couche intermédiaire mésogléenne
demeure partout trés mince. On la retrouve partout
entre les formations ectodermiques et endodermiques.
Mais de plus, il convient de signaler que la mésoglée sépare
deux formations de méme nom et de méme origine en
plusieurs endroits. Ainsi, dans le cone, les deux feuillets
endodermiques externe et interne sont séparés par une
mince lamelle mésogléenne. De méme, a la base du flotteur,
I’ectoderme externe et l'ectoderme du flotteur ne sont
séparés que par la mésoglée au point ou fait défaut le
canal radiaire endodermique.

Pour compléter l'analyse de la Conaria, il nous faut
reprendre 1’étude des formations signalées plus haut, &
savoir :
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1. La couche nématoblastique et ses relations avec
I’ectoderme superficiel.

2. Le nombre des canaux radiaires et leurs relations
avec la cavité du cone.

3. Le nombre des communications endodermiques entre
le gastrozoide et la base des canaux radiaires.

4. La structure de 1'endoderme de la collerette.

Pour cela I'’examen comparatif de coupes paralleles au
. plan méridien et de coupes transversales est indispensable.
Nous décrirons chacune des coupes figurées, dans notre
explication des planches, nous bornant ici & énumérer les
points qu’elles ‘démontrent.

1. Couche nématoblastique. — Insinuée entre les deux
feuillets endodermiques externe et interne du cone, ‘la
masse des nématoblastes d’origine ectodermique forme
dans son ensemble un entonnoir ouvert vers le haut (fig. 15).
Cette formation est constituée de cnidoblastes arrondis,
serrés les uns contre les autres, dans lesquels se développent
des nématocystes. A ce stade, peu de vésicules sont com-
pletement formées. Le tout est un organe massif.

En huit points interradiairement disposés, la base
supérieure de cet entonnoir entre en contact avec I’ectoderme
superficiel. A ces endroits, une perforation locale trés
minime permet la continuité des formations ectodermiques.
Ce point est représenté dans notre figure 1, a droite.

2. Canaux radiaires. — Les prolongations endodermiques
creuses qui partent de la cavité du cone entourant le
flotteur pour se jeter dans le canal circulaire sont également
au nombre de huit. Les canaux radiaires alternent avec
les points de soudure ectodermiques ; c’est pourquoi, dans
la figure 1, le canal radiaire de gauche a été figuré, tandis
que la continuité de I'ectoderme pariétal avec la couche
nématoblastique, est visible a droite. Ces canaux n’ont
d’ailleurs pas tous le méme diametre. Ceci résulte notamment
-de I'examen de coupes perpendiculaires a l’axe oro-aboral
(fig. 13). Ils sont de deux ordres, plus larges et plus étroits,
alternant régulierement entre eux. D’ailleurs, la section
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de la toute jeune Conaria est strictement circulaire, mais,
la larve plus agée présente déja la forme elliptique si
accusée chez l'adulte. Deux des canaux les plus larges
coincident avec le grand axe de la larve, deux autres
de méme diameétre répondent au petit axe, Quant aux
quatre canaux disposés dans des plans interradiaires, ils
sont plus étroits.

3. Nombre de communications endodermiques entre le
gastrozoide et la base des canaux radiaires. — Ces communi-
cations ont une importance particuliere pour la compréhen-
sion de la Conaria par ce qu’elles établissent la continuité
des formations endodermiques (fig. 14). Elles sont au
nombre de huit et situées a la base des canaux radiaires.
En dehors de ces points strictement définis, les couches
endodermiques du gastrozoide et du cone sont complétement
indépendantes et séparées par la mésoglée. Nous ferons
remarquer que ces soudures ne sont pas perforées de sorte
que, dans la Conaria, les cavités endodermiques aborales
sont indépendantes de la cavité du gastrozoide.

4. Structure de l'endoderme de la collerette. — La créte
verticale dressée sur le canal circulaire entoure d’une
maniére continue V'orifice aboral de la Conaria. Sur la coupe
méridienne (fig. 1 et fig. 10), cette créte apparait comme
une rangée de cellules empilées. Dans les coupes perpen-
diculaires a I’axe oro-aboral (fig. 12) elle offre également
'aspect d’une rangée cellulaire continue. Mais cette bande
est divisé: par la mésoglée en autant de logettes qu'il y a
de cellules. En d’autres termes, la collerette est formée
d’un nombre considérable de petites loges indépendantes,
occupées chacune par une rangée cellulaire. Ces loges
sont fermées a leur extrémité supérieure et ouvertes vers
la base oti la colonne cellulaire se continue dans ’endoderme
du canal circulaire.

En résumé, la Conaria offre déja une complexité sur-
prenante. Les diverses parties de la Velelle adulte y sont
indiquées, le développement ultérieur consistera en une
expansion des organes et une complication de plus en plus
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grande des cavités. Il y a d’autant plus de raisons de fixer
exactement le point de départ. La Conaria est un Polype
dont la partie inférieure conserve la simplicité primitive.
Mais sa portion aborale subit une série de différenciations
provenant de poussées antagonistes des feuillets épithéliaux.

1. Une invagination aborale donne naissance au flotteur.

2. En huit points interradiaires, l’ectoderme superficiel
prolifere vers l'intérieur en refoulant I’endoderme. Ces
bourgeons se soudent par leur extrémité pour former dans
I'endoderme une couche ectodermique continue qui est
la masse nématoblastique.

3. Suivant les huit rayons principaux, 1endoderme du
gastrozoide s’avance en sens inverse de cette poussée
ectodermique et donne naissance a I’endoderme interne
du cone qui se creuse d’'une cavité actuellement indépen-
dante.

4. Des mémes points partent huit diverticules endoder-
miques qui soulévent la partie aborale de la larve ; ce sont
les huit canaux radiaires qui se réunissent a leur extrémité
pour former le canal circulaire.

Par ces huit canaux, s’exprime le plus clairement la
symétrie d’abord octo-radiaire de la Velelle. Ces canaux
radiaires sont de deux ordres : quatre plus larges alternent
avec quatre plus étroits.

5. Les formations endodermiques se complétent par deux
crétes, verticale et horizontale,qui représentent les formations
endodermiques de la collerette et du limbe.

Nous n’avons pas voulu interrompre la description de la
Conaria par une discussion des données bibliographiques. Ce
stade a été reconnu et figuré en premier lieu par WOLTERECK
(1904) auquel est dit le nom de la Conaria. BEDOT (1894)
croyait avoir décrit une larve de Velelle. Seulement
WOLTERECK (1904) fait remarquer & juste titre que la
description et la figure qu’il en donne permettent de consi-
dérer I'objet décrit comme un blastozoide isolé.

Les figures qui accompagnent le travail et description
anatomique de WOLTERECK sont exactes et a peu pres

2
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completes. Mais la présentation en est influencée par des
interprétations théoriques qu’il convient de laisser de coté
en ce moment. Ainsi s’explique sans doute que, contraire-
ment a toute habitude, WOLTERECK considére comme pole
supérieur le podle oral de la Conaria et inférieur, le pole
ou se creuse le flotteur. C’est pour la méme raison qu'’il
renverse les images dans ses planches.

En un point nous éléverons un doute sérieux sur ses
observations. WOLTERECK affirme ’existence de tentacules
larvaires transitoires, portés au pole aboral par le canal
circulaire. Ils different des tentacules définitifs creux par un
axe endodermique plein et par leur position. L’existence de
ces tentacules est justifiée par sa figure 5, pl. 18. Elle montre
deux soulévements au voisinage immeédiat du pore apical.
L’existence de ces tentacules provisoires nous parait
fort problématique et nous pensons que les soulévements
figurés représentent le bord de la collerette dont I’endoderme
est constitué par une colonne cellulaire.

b) Stade Ratarula

Le développzment de la Conaria en Velelle est parfaite ment
continu et progressif. Nous croyons cependant utile pour
la clarté de notre exposé d’y distinguer des stades définis.
Il nous sera aisé de constater que les genres Rataria, Velella,
Armenista, créés par E. HAECKEL (1888) pour classer les
Velellides ne constituent que les différents stades de 1I’évo-
lution d’un seul et méme genre : Velella.

Les plus jeunes Velelles que 'on trouve a la surface de
I’eau ont été désignées par HAECKEL (1888) sous le nom de
Ratarula. Nous emploierons ce terme pour désigner la
jeune Velelle, au moment de I’apparition de tentacules.
La bilatéralité n’est pas encore évidente extérieurement
et la créte de la voile n’est pas encore indiquée. Nous en
figurons deux exemplaires d’age différent (fig. 6 et 7).
Comparés a la Conaria ils montrent nettement que les
changements les plus importants intéressent la région
apicale. La vésicule inférieure représentant le corps du
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gastrozoide primaire perd peu a peu de son ampleur, tandis
que les organes accumulés autour du pole aboral se déploient
progressivement.

Les changements sont dus a I’expansion du flotteur qui
devient globuleux. Par cette modification, I’anneau circu-
laire représentant le bord de la collerette est rejeté vers
I’extérieur et, sous sa saillie encore faible, apparaissent les
premiers tentacules.

Les tentacules primaires sont au nombre de six et non
de huit. Dans la Conaria, la structure est établie suivant
un plan octoradiaire régulier. A partir de ce moment,
s’indiquera de plus en plus la prédominance d’un plan qui
aboutit chez ’adulte & donner a I’animal une forme elliptique
et une symétrie bilatérale bien marquée. Il devient donc
utile de distinguer les axes et les plans de I’animal. Quand
on examine la Conaria et la Ratarula suivant l’axe oro-
aboral, les organes se projettent sur un plan transversal
en formant une rose des vents. Nous désignerons chacune
des extrémités des rayons par les lettres conventionnelles
(fig. 1a et 1b dans le texte). Les tentacules primaires man-
quants répondent aux rayons N et S. Les autres sont
disposés a droite de ce plan qui répond a l’allongement
principal de la Velelle. Leur ordre d’apparition suit une
loi qui s’exprime comme suit :

N ESW. 2 SE-NV. — 3. EsW:

Si ’on compare les figures 1 et 2, représentant des coupes
méridiennes de la Conaria et de la Ratarula, on se rend
compte des changements intervenus dans ’anatomie interne.

Les principales modifications sont :

. L’expansion du pneumatocyste.

La formation du limbe et de la collerette.
L’apparition des tentacules.

. La transformation du cone.

. L’apparition de l'orifice buccal.

SR N
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1. Expansion du pneumatocyste. — La forme du pneuma-
tocyste s'est considérablement modifiée. D’une part, la
partie antérieurement désignée comme pied (fig. 1) diminue
de hauteur et tend a disparaitre. Le bouchon chitineux
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qui ferme le pore aboral s’est transformé en une plaque
horizontale. On le retrouve encore légeérement indiqué
dans notre figure 2. Il s’atténuera considérablement dans
la suite.

D’autre part, la cavité s’est considérablement amplifiée,




21 VELELLA SPIRANS FORSK 415

résultat de l’étalement du limbe et de la collerette. Le
pneumatocyste forme une cavité en entonnoir étalé, peu
élevée, surtout développée dans le sens horizontal. Le
revétement chitineux du pneumatocyste est encore incom-
plet : il tapisse toute la face supérieure de ’organe et s’arréte
au point ou le plafond de 'ectoderme pneumatophoral se
replie dans le plancher. A ce niveau, le bord aminci du
pneumatocyste s’arréte contre un bourrelet circulaire
d’ectoderme épaissi.

2. Formation du limbe et de la collerette. — Par suite de
I’extension du pneumatocyste, les ébauches rassemblées
autour de son orifice externe se déploient. Les deux crétes
peu saillantes, horizontale et verticale, qui bordent le canal
circulaire de la Conaria s’accusent fortement. Elles se
transforment respectivement dans le limbe et la collerette.

Les colonnes cellulaires pleines constituant leur axe
endodermique se creusent (fig. 17). Chaque colonne était
formée par une série unique de cellules empilées; ces
cellules se multiplient et se disposent au nombre de
quatre autour d’une cavité centrale. De cette facon, il se
forme autant de canaux endodermiques que de colonnes
cellulaires. Ces canaux chevauchent le pneumatocyste et
convergent radiairement vers le pore apical. Il faut retenir
que ces canaux se forment d’abord au niveau de la collerette
et qu’ils remontent ensuite vers le pdle aboral.

Toutefois, dans la collerette, le cloisonnement n’atteint
pas la derniere rangée cellulaire. Celle-ci constitue un
anneau endodermique continu qui subit la méme multipli-
cation et le méme creusement. Il donne naissance le long
du bord de la collerette & un canal marginal (de la collerette)
continu dans lequel tous les canaux limbaires s’ouvrent
par leur extrémité inférieure. Autour du pore aboral, le
méme processus ameéne la formation d’un canal circulaire
endodermique ot les canaux limbaires débouchent par
leur extrémité supérieure : c’est le canal aboral.

Le long de la périphérie de la collerette, on remarque
une bande d’ectoderme épaissi ; nous reviendrons plus loin
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sur cette formation. Le canal circulaire, par suite de ’expan-
sion du limbe et du rejet de la collerette vers la périphérie,
se trouve reporté a I’extérieur du pneumatocyste. Il conserve
la disposition d’un canal continu, circulaire. Notre dessin
figure 2, ne montre aucune communication directe de ce
canal circulaire avec les canaux de la collerette et du limbe.
Dans ’espace relativement court qui sépare ces formations,
I’ectoderme externe n’est séparé de I’ectoderme du pneuma-
tocyste que par la mésoglée. Cette région ou couronne sous-
limbaire destinée a prendre un développement plus consi-
dérable est dépourvue d’endoderme sauf en deux points.

En effet, au niveau des canaux radiaires N. et S., le vanal
circulaire envoie deux canaux vers le pole aboral suivant
un axe N.N.E.-S.S.W. Ces canaux ascendants (fig. 18 et 19),
déprimant le pneumatophore, débouchent par leur extrémité
supérieure dans un canal du limbe : ils établissent ainsi
la relation entre le canal circulaire et le canal marginal
de la collerette.

3. C’est exactement au niveau du canal circulaire que
se forment les fentacules. L'un d’entre eux est représenté
a droite de la figure 2 : celle-ci, par conséquent, n’est pas
orientée N.S. Cette image prouve qu’au niveau du tentacule
le canal circulaire est élargi et surmonté d’un épaississement
ectodermique ol se trouvent déja quelques nématocystes.
Les six tentacules dont la position a été fixée plus haut
répondent aux extrémités des six canaux radiaires N.E.,
S.W., S.E., NW., E, W. Nous appellerons dorénavant le
canal circulaire qui suit la base des tentacules, le canal
basal.

4. Transformations du céne. — Le cone central fortement
saillant dans la cavité du gastrozoide principal au stade
Conaria diminue de hauteur et s’étale en un disque de
plus en plus large au fur et & mesure que s’indique le limbe.
Son axe endodermique se raccourcit. Sa cavité endodermique
ou cavité du cone se transforme en une fente horizontale
qui se continue radiairement dans les huit canaux radiaires.
Elle persistera a la vofite du cone,
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La masse nématoblastique n’a pas subi de changement
notable et demeure unie a l'ectoderme entre les canaux
radiaires.

5. Modification du gastrozoide central. — Quoique con-
servant son volume, il perd de son importance relative
par suite de I’accroissement des formations apicales. Le
changement le plus important qui le marque consiste dans
I'apparition de l'orifice buccal. La figure 2, montre qu’au
pole inférieur 'endoderme épaissi s’atténue au centre du
disque oral. Une perforation s’effectuera plus tard a cet
endroit et mettra ainsi la cavité du gastrozoide principal
en relation avec I'extérieur.

¢) Stade Rataria

FORSKAL (1775) considérait comme jeunes Velelles des
formes larvaires qu’ESCHSCHOLTZ (1829) a nommées Rataria.
A. PAGENSTECHER, (1863) et A. AGAssiz, (1883) les classaient
comme jeunes Porpites. Seulement les études ultérieures
ont nettement démontré que la Rataria constitue un
stade de développement de la Velelle.

Ces organismes présentent une voile assez élevée, une
créte chitineuse trés peu accusée et un nombre de tentacules
déja conséquent. Mais nous croyons utile de réserver le
nom de Rataria a des jeunes Velelles dont la voile légérement
soulevée est encore divisée par le pore aboral fermé. Leur
pneumatocyste comprend deux chambres aériferes : la
chambre primitive et une deuxieéme qui se poursuit en
huit logettes périphériques. Leurs tentacules peu nombreux
sont disposés en un seul cercle (fig. 22).

Les raisons d’ordre pratique qui nous ameénent a limiter
ainsi la définition du stade Rataria sont les suivantes :

1. La Rataria differe de la Ratarula par I’apparition de
la voile : d’autre part, elle se distingue de la Velelle par
la présence de l'interruption apicale, causée par le pore
aboral encore existant mais toujours fermé.

2. A la chambre primitive du pneumatocyste de la
Ratarula, s’ajoute une seconde qui se subdivise en huit




418 E. LELOUP ' 24

chambrettes périphériques, a sa partie supérieure. Dans la
suite, la formation des chambres suit un processus tout
différent et a la symétrie radiaire,encore conservée dans le
stade Rataria, se substitue une symétrie bilatérale si carac-
téristique chez la Velelle adulte.

3. La Ratarula possede six tentacules de premier ordre.
Dans la Rataria s’y ajoutent des tentacules secondaires,
mais tous ces tentacules restent placés en un seul cercle.
Dans la Velelle apparaissent des tentacules plus nombreux.
Ils se disposent d’abord en deux, puis en plusieurs cercles.
Des blastostyles prennent également naissance.

4. A ces différences anatomiques, nous ajouterons une
considération biologique. La Conaria est une forme bathy-
pélagique. Au stade Ratarula commence l'ascension qui
ameénera la jeune Velelle a la surface de la mer. Mais cette
migration n’est guére active tant que.le volume de gaz qui
gonfle le pneumatocyste n’est pas considérable.

Au stade Rataria le flotteur s’est perfectionné : son
enveloppe chitineuse, comme nous le montrerons, plus loin,
est compléte et largement distendue par le gaz qu’elle
contient. Le flotteur entraine la jeune Velelle vers la surface.
LeIstade Rataria est donc le moment principal de la
migration verticale.

La Rataria a une forme trés caractéristique due a la
présence du flotteur dilaté qui, en volume, a pris les dimen-
sions du gastrozoide primaire (fig. 3). Cette ampoule supé-
rieure est entourée par la collerette, tantot relevée, tantot
abaissée (fig. 22 et 23). Le pneumatocyste montre une
symétrie bilatérale déja nette, accusée par la prédominance
du plan N.S. et par le développement de la voile qui forme
dans ce plan un léger soulévement du limbe. Cette créte
encore basse est interrompue au sommet par l'orifice du
pore aboral, fermé par la chitine du pneumatocyste. Il est
utile de rappeler que cet orifice n’est jamais perforé.

Les tentacules sont placés a la limite externe du gastro-
zoide. Car, par suite de 'expansion considérable subie par
le pneumatocyste, la couronne sous-limbaire s’allonge et
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la zone de formation des tentacules s’écarte de la base
d’insertion de la collerette. Les tentacules nouveaux naissent
dans un ordre défini, comme l'indique la figure 1c du texte.

Les changements qui affectent I'organisation interne
intéressent le pneumatocyste, le limbe, la collerette, les
canaux endodermiques.

1. Le Pneumatocyste. — Au stade Ratarula, le flotteur
est encore incomplet. La paroi chitineuse ne tapisse que le
plafond du flotteur et elle se termine en s’amincissant au
niveau du point de réflexion du plafond dans le plancher.

Durant le stade Rataria, la vésicule pneumatocystique
se compléte. Le plancher pneumatophoral sécréte une
couche chitineuse. Finalement la cavité pneumatocystique
est entierement close : ainsi se constitue la premiére chambre
aérifére ou chambre centrale. En méme temps, des souléve-
ments se marquent sur la paroi chitineuse. Ils siegent dans
les huit radius principaux (fig. 22). A ces niveaux, la chitine
s’avance vers l'intérieur en formant un pli saillant en forme
de faucille. Ce pli est plus élevé vers la base et s’atténue
vers le sommet. L’animal grandit, toutes les parties du
flotteur s’accroissent, sauf la paroi de la vésicule chitineuse.
De cette facon, autour de la base du pneumatocyste, il se
produit un décollement de la paroi chitineuse : I'ectoderme
formateur de chitine sécréte une nouvelle chambre annulaire
ou deuxiéme chambre aérifére (fig. 2c du texte). Cette cavité
entoure le sommet du cone. Ses bords supérieur et inférieur
s’appliquent contre la face latérale de la premiere chambre
aérifére. Mais elle s’étend ensuite vers le pdle aboral. Cette
extension se fait uniquement sous les crétes de souleévement
de la chambre primaire. De sorte que, cette derniere se
trouve entourée par huit canaux chitineux qui, a leur base,
se réunissent dans la deuxiéme chambre. Jusqu'a présent,
par conséquent, le pneumatocyste a une symétrie octora-
diaire & peine modifiée par l’allongement suivant le plan
N.S. .

Ces modifications supposent nécessairement des chan-
gements dans le pneumatophore. Le point ol s’arréte la
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cuticule chitineuse est signalé par un épaississement de
I’ectoderme pneumatophoral. Il siégeait au stade Ratarula
a la limite du plafond et du plancher. Cet anneau se rétrécit
progressivement et la sécrétion chitineuse intéresse doré-

A

navant le plancher du pneumatophore. Lorsque l’anneau
s’est fermé, le pneumatocyste est complet.

Toutefois, cette occlusion de I’anneau ectodermique ne
se fait pas régulierement de la périphérie vers le centre,
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sinon le reste de cet anneau se retrouverait au sommet
du coéne. On le retrouve plus tard, divisé en deux anneaux
diamétralement opposés, situés dans le secteur N.N.E.-
S.S.W. A ces niveaux, lorsque la paroi de la premiére chambre
aérifere se détache, il n’y a pas de sécrétion chitineuse.
Ainsi, se forment les deux premiers pneumatopyles qui
assurent la communication de la chambre primaire avec la
chambre secondaire et ses huit diverticules falciformes.

2. Modifications de la collerette et du limbe. — Au stade
Rataria, la collerette prend une forme elliptique ; ce chan-
gement est en relation avec la multiplication des canaux
endodermiques qui ne procéde pas avec la méme rapidité
dans tout le pourtour de la larve. Cette multiplication est
due & un cloisonnement longitudinal des canaux. Un pli
longitudinal de la mésoglée repousse l’endoderme vers
I'intérieur du canal (fig. 20). Ces plis apparaissent d’abord
vers la périphérie, de sorte que les canaux sont bifurqués
a leur extrémité. Dans la suite, le pli peut avancer vers
la base de la collerette et remonter sur le limbe. Cette
multiplication des canaux est surtout active dans les sec-
teurs E. et W. tandis que dans le plan N.S. le canal demeure
toujours indivis. Cela est en relation avec l'inégalité de
rapidité de croissance qui va caractériser dorénavant les
divers secteurs de la larve. Le plan N.S. cesse de grandir,
tandis que les plans E.W. constituent des régions de proli-
fération rapide. De nouvelle parties s’ajoutant a ce niveau,
le limbe devient ovalaire.

Histologiquement, une différenciation se manifeste aussi,
a ce stade,dans la collerette. Elle s’indique par un change-
ment de coloration qui caractérise I'extrémité des canaux
tant simples, que bifurqués. Nous reviendrons sur ce détail
au chapitre consacré a la Velelle.

De plus, I’épaississement ectodermique qui, au stade
Ratarula, réegne a la périphérie de la collerette, subit des
modifications importantes. Il se découpe en autant de
petites invaginations cupuliformes qu’il y a de cloisons
dans la collerette. Ces logettes ouvertes vers le haut sont
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entourées par un prolongement lamellaire de la mésoglée
du canal marginal (fig. 20). Ces poches qui constituent une
mince bande bleue a la périphérie de la collerette sont les
poches glandulaires découvertes simultanément par VoOGT
(1854) et LEUCKART (1854). Pendant la vie, elles sécrétent
un mucus clair et visqueux.

3. Formation de la voile. — Les modifications principales
du limbe portent sur les canaux endodermiques et la forma-
tion de la voile. Au stade Ratarula, les canaux du limbe
ne sont différenciés qu’a la partie périphérique ot ils pro-
longent les canaux mieux marqués de la collerette. Les
vaisseaux endodermiques ont encore une disposition radiaire
parfaite et convergent vers le pore aboral. Ils s’y perdent
dans une cavité annulaire endodermique commune qui
entoure le pore aboral ou canal aboral. Mais de suite, la
symétrie radiaire est altérée au profit de la symétrie bilaté-
rale. En effet, toutes les cloisons au lieu de se diriger vers
le centre du limbe dévient de telle facon qu’elles se disposent
symétriquement par rapport au plan N. S. Dans ce plan
persiste un espace endodermique Bientdt, cet espace se
trouve rétréci en un canal qui se retrouvera dans la Velelle
adulte le long du bord libre de la voile : c’est le canal
marginal de la voile. 11 débouchera a ses deux extrémités dans
le canal marginal de la collerette. Mais présentement, il
est interrompu par le pore apical au niveau duquel il se
bifurque pour l’entourer et constituer le canal aboral. Les
canaux partant des divers secteurs du limbe se jettent dans
le canal marginal de part et d’autre duquel ils se placent
symétriquement.

Le canal marginal du limbe est la cause de la formution -
de la voile. Particuliérement large, il la souléve en une créte
sagittale, peu accusée a ce stade, interrompue au niveau
du pore aboral.

4. Multiplication des canaux endodermiques du céne
central. — Nous avons trouvé dans la Ratarula une dispo-
sition octoradiaire des canaux endodermiques du cone. Les
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huit canaux partant d’une cavité axiale aboutissent au
canal basal situé au niveau des tentacules. Dé plus, ils
communiquent par deux canaux ascendants N.N.E.-S.S.W.
avec les canaux endodermiques du limbe et de la collerette.

Cette disposition fondamentale se retrouve nécessairement
dans tous les stades ultérieurs Au stade Rataria, il se fait
deux modifications : le développement de canaux ascendants
E.-W. et la bifurcation des canaux radiaires.

Le gonflement du pneumatocyste a, comme nous l’avons
signalé, écarté fortement du limbe et de la collerette le
cercle des tentacules et partant le canal basal. Ainsi, le
canal ascendant situé dans le plan N.-S. s’est allongé. Dans
l'individu plus agé représenté par la fig. 24, on remarque
un nouveau groupe de deux canaux ascendants. Ils sont
situés dans le plan E.-W. Ils unissent la base des tentacules 3
avec les canaux du limbe et de la collerette, seulement, ils
se terminent a un niveau inférieur a celui des canaux N.-S.
Ils suivent par conséquent les crétes internes E.-W. du
pneumatocyste et résultent vraisemblablement d’une poussée
endodermique le long de ces crétes.

En méme temps qu’apparaissent de nouveaux tenta-
cules, les canaux endodermiques du cone ou canaux radiaires
se bifurquent & leur extrémité ou mieux se cloisonnent a
partir de leur terminaison distale. Dans le stade Rataria, .
il est encore possible de rapporter les canaux aux tentacules
correspondants. La figure 1¢ du texte montre que, de part
et d’autre du plan N.-S., le tentacule 4 se raccorde au canal
S-E. et N.-W. et le tentacule 5 au canal E. et W. Plus
tard ce phénomene se répétera pour les autres canaux ;- mais
il ne demeure pas possible de suivre les bifurcations avec
certitude. Toutefois, un caractére reste constant : les
canaux N.-S., d’ailleurs plus larges, ne se bifurquent que
beaucoup plus tard. Ces secteurs de la larve n’ont pas la
méme vitesse d’évolution que les autres.

“5. Masse cnidoblastique. — La formation des canaux
retentit sur la masse cnidoblastique. Celle-ci demeure en
contact par sa périphérie avec I'ectoderme du gastrozoide
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central. Ces points de continuité sont au début au nombre
de huit €t interposés aux canaux radiaires. Lorsque ces
canaux radiaires augmentent en nombre, les points d’adhé
rence sont également multipliés et se retrouvent de part
et d’autre du canal endodermique, a la base de chaque
tentacule.

6. Le gastrozoide central. — 1l reste a ce stade toujours
volumineux. L’ébauche de la perforation orale s’accentue
de plus en plus (fig. 3).

d) Stade Velella

Ayant défini plus haut le stade Rataria, nous décrirons
dans ce dernier chapitre les modifications subies par la
jeune Velelle jusque dans I’état adulte. En effet chez cet orga-
nisme, la croissance est continue et les mémes modifications,
que nous constatons dans des spécimens de quelques milli -
meétres se poursuivent encore dans les plus grands individus.

Modifications des formes extérieures. — Dans la Conaria,
la symétrie est complétement octoradiaire; elle devient
bilatérale chez la Ratarula et, dans la description de la
Rataria, nous avons montré comment, par le développement
inégal des divers secteurs, se prépare la déformation en S
du plan de symétrie. Le moment est venu de préciser la
forme géométrique de la Velelle adulte.

Nous avons constaté que la poussée des tentacules ne
se fait pas également dans toute la périphérie du gastro-
zoide primaire. Elle est particulierement active aux deux
extrémités du plan N.-W., S-E. De méme, nous avons
décrit la multiplication plus grande des canaux de la
collerette dans le méme secteur. Ce sont la deux faits
illustrant une loi générale de croissance dans la Velelle.
En fait, tous les organes suivent la méme regle et les huit
secteurs primitivement égaux dans la Conaria et la Ratarula
deviennent inégaux. Le plan N.-S.demeure toujours moins
actif dans la croissance.

Comme les parties centrales conservent la symétrie
radiaire primitive, les parties périphériques sont poussées
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suivant une spirale qui se manifeste si nettement chez
I'adulte par la position en diagonale de la voile et la forme
parallélogrammique du bord du limbe. Ce résultat peut
étre illustré par le schéma second du texte qui indique la
transformation que les divers plans radiaires subissent chez
la Velelle adulte. Les nombreuses Velelles que nous avons
examinées présentaient une torsion de la voile N.E.S.

Cependant EscHscHoLTZ (1829) a le premier observé que
la flexion de la voile differe d’une Velelle a I’autre. CHUN
(1897) a établi qu’il existe deux types de Velella spirans :
P'un dextrogyre ot la voile tourne dans le sens N.E.S. et
l'autre lévogyre ou la voile tourne N.W.S. Les statistiques
qu’il a formulées prouvent que le type dextrogyre est le
plus abondant : fait que nous avons controlé par nos propres
observations. Aussi, quand nous parlerons” de flexion de
la voile, nous nous adresserons uniquement au type dextro-
gyre ; le type lévogyre n’étant que 'image renversée de ce
dernier.

De toutes les parties du corps, celle qui se modifie le
plus au stade Velelle est la voile. Dans son développement,
on peut distinguer deux phases. La premiere consiste dans
le soulévement, sur le dome arrondi du limbe, d’'une créte
membraneuse composée de 1'épithélium superficiel et de
canaux endodermiques. A ce moment, la voile est encore
dépourvue de squelette. Elle passe par-dessus le pore aboral
puis s’éleve en une créte dont la forme et la hauteur sont
excessivement variables. Cet organe en effet est capable
d’extension et de contraction ; ce qui explique la différence
notable de profil et de hauteur qu’elle présente d’un individu
a lautre. Relativement, elle gagne a ce moment une
hauteur considérable par rapport a la longueur de sa base.

Ultérieurement, dans une seconde phase, ce lobe mem-
braneux est envahi par un prolongement du pneumatocyste.
Toutefois, cette expansion squelettique reste toujours en
retrait sur la portion membraneuse qui la déborde plus
ou moins. i

Ainsi constituée, la voile de la Velelle adulte a un profil
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triangulaire dont la hauteur répond a l’axe oro-aboral et
le sommet, au pole aboral.

La région du limbe ne subit guére de modification, en
dehors de l'altération de son profil d’abord elliptique puis
de plus en plus parallélogrammique. Il n’y a a signaler que
I’apparition des stigmas dont nous expliquerons la genese
et la fonction a propos du pneumatocyste.

En examinant la Velelle par la face extérieure on constate
que les tentacules sont devenus nombreux. Dans une jeune
Velelle de 2 mm, ils sont déja disposés en deux rangées, se
pressant les uns contre les autres au point qu’ils envahissent
jusqu’'aux secteurs N. et S. En dedans, les blastozoides se
forment en une couronne autour de la base de gastrozoide
central, celui-ci est aplati de I'E. a I'W., forcément allongé
dans le sens N.-S.

Modifications internes. — Pour la clarté de ’exposé, nous
examinerons successivement les changements qui inter-
viennent dans le pneumatocyste, le limbe et la collerette,
le cone et les appendices de la face inférieure de la Velelle
adulte.

1. Pneumatocyste. — Formation des chambres colla-
térales. — Au stade Rataria, le pneumatocyste dilaté
comprend une premiére chambre centrale, entourée d’une
deuxiéme chambre qui se prolonge en huit canaux situés
sur les radius principaux de la larve (fig. 2¢ du texte). Ces
deux chambres communiquent entre elles par deux pneuma-
topyles opposés qui siegent dans le plan N.N.E.-S.S.W.
A mesure que la Velelle grandit, les huit canaux chitineux
de la chambre secondaire s’élargissent et finissent par confluer
en une chambre annulaire compléte qui entoure la chambre
centrale. Sa paroi supérieure se fixe aux parois latérales de
la chambre initiale (fig. 4). La Velelle grandit et apres
décollement de la deuxi¢éme chambre aérifére, le pneumato-
phore sécrete une nouvelle cuticule chitineuse, sauf a
I’endroit out les deux pneumatopyles primaires se sont
formés. A ces niveaux, l’épaississement pneumatophoral
circulaire, signalé¢ déja au stade Rataria, ne produit pas de
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chitine, de sorte qu’il subsiste & chaque nouvelle chambre,
deux ouvertures opposées par lesquelles elle communique
avec la chambre précédente : ce sont les pneumatopyles
situés dans I'axe N.N.E.-S.S.W. (fig. 29 et 31). La paroi
supérieure de la troisiétme chambre ainsi constituée s’attache
également aux parois latérales de la chambre initiale, mais
plus haut que la deuxiéme chambre. De la méme maniére,
la quatrieme chambre recouvre la troisi¢me enclavant ainsi
la deuxieme et la troisiéme chambre. La cinquiéme chambre,
par contre, s’attache a la quatriéme. Ce processus se pour-
suit et chaque nouvelle chambre qui apparait se fixe a celle
qui la précede (fig. 4). Seulement, les chambres collatérales
descendent de plus en plus de sorte que le pneumato-
cyste prend, dans son ensemble, I'aspect d'une cupule re-
tournée s’évasant lentement et coiffant le cone (fig. 29).

Les chambres concentriques du pneumatocyste sont loin
d’étre régulieres (fig. 28). En effet, aprés I'apparition de la
deuxieéme chambre, les crétes pneumatophorales N.S.N.-
ES.-W.S.E. disparaissent. Seules, les crétes E.W. sub-
sistent. A mesure que la larve s’allonge frontalement, ces
crétes dépriment les chambres et les divisent en deux
lobes W.N.E. et ES.W.

Mais, les deux secteurs de ces lobes se comportent différem-
“ment. En effet, les secteurs W.N.et E.S.s’allongent fortement,
tandis que les secteurs N.E. et S.W. deviennent plus petits.
Comme I’axe oro-aboral, passant par le pore apical, le
sommet du cone et V'orifice du gastrozoide demeurent fixes,
le pneumatocyste subit une flexion N.E.S. et S.W.N. (fig. 2d
du texte).

Formation de la créte du pneumatocyste. — La Velelle
adulte se distingue principalement du stade Rataria par
I'apparition d'une créte chitineuse du pneumatocyste.

Dans les jeunes- individus (fig. 4) on constate que la
chambre initiale présente, de part et d’autre de sa partie
supérieure, un étranglement latéral. A mesure que la Velelle
grandit, ces replis latéraux finissent par intéresser toutes
les chambres, a 'exception toutefois de la deuxiéme et de
la troisitme emboitées dans la quatrieme. Ainsi, dans chaque

3
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chambre, une portion rétrécie sépare une vaste cavité
inférieure d’une légere saillie supérieure. Il se forme une
aréte creuse constituée d’une suite de petites logettes
provenant de la partie supérieure des chambres aériferes
Cette aréte, allongée au début dans le plan N.-S. forme
le premier indice de la créte du pneumatocyste.

En effet, bientdot les parois latérales de cette arlte
s’appliquent l'une contre l’autre, se soudent et donnent
naissance a une crite chitineuse, la créte du pneumatocyste.
Déja HOLLARD (1845) avait décrit cette créte comme formée
de «deux feuillets appliqués 'un contre 'autre ». Ce fait,
mis en doute plus tard, se trouve confirmé par nos obser-
vations. Cette créte chitineuse s’éleve, refoule de plus en
plus la créte membraneuse, se réduisant 4 une mince bande
molle et constitue le squelette de la voile chez I'adulte.
Par suite de l'extension des secteurs W.N. et E.S. du
pneumatocyste, la créte chitineuse et par conséquent la
voile entiére, subit la flexion en S signalée plus haut.

Cette créte, élevée au sommet de l’axe oro-aboral, va
en s’atténuant progressivement vers les bords et prend de
profil une forme triangulaire. La voile, comme nous le
verrons plus loin, passe par dessus la chambre centrale et
recouvre le point ol était situé le pore aboral qui demeure
donc fermé tant chez I'adulte que chez la larve. ‘

Formation des stigmas. — Au début du stade Velella, les
canaux chitineux de la deuxieme chambre situés dans le
plan N.S. envoient a leur partie supérieure des prolonge-
ments latéraux en forme de goulots. Ces derniers refoulent
les parois du limbe, les perforent et viennent s’ouvrir a
I’extérieur (fig. 24). Les orifices ainsi apparus constituent
les stigmas. 1ls mettent donc, la chambre secondaire en
communication avec l'extérieur. Ils ne débouchent pas
dans la chambre centrale, au contraire de ce que soutiennent
les auteurs. Cette chambre en est toujours dépourvue.
Ces stigmas primaires sont placés dans le plan N.W.N.-
S.E.S. De semblables perforations se produisent au sommet
de toutes les chambres (a part linitiale) ; seulement leur
ordre d’apparition ne correspond pas a celui des chambres.
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Ces stigmas se placent, au contraire des primaires, dans
le plan N.E.N.-S.W.S. (fig. 28).

Formation des tubes aériféres. — De la face inférieure
concave des chambres se détachent des prolongements
tubulaires. Ils dépriment l’ectoderme superficiel du cone
et, au contraire de ce qu’affirment BEDOT (1884) et HAECKEL
(1888), ils en sont completement revétus. Ces tubes facile-
ment reconnaissables a leur gaine chitineuse interne ou
fubes aériféres ont été découvert par KROHN (1841). Ils
s’enfoncent dans le cone et décrivent des trajets sinueux
entre les canaux endodermiques. Souvent ils se bifurquent,
mais toujours ils se terminent en bout aveugle. Parfois
des rétrécissements annulaires donnent l'impression que
ces tubes se subdivisent ; ils se composent ainsi, d’une
série d’articles tronconiques (fig. 29, 30 et 35). Chez la Ve-
lelle, ils ne sortent pas de la masse nématoblastigque.

2. Limbe et collerette. — Créte limbaire. — Au
stade Rataria, la cre¢te membraneuse située dans le plan N.S.
est peu élevée. Mais, dans les jeunes stades de la Velelle
adulte, elle acquiert un développement considérable. Elle
est primitivement divisée en deux lobes par la présence du
pore apical fermé (fig. 23). Le méme processus, qui, au
stade Rataria, améne la formation de la créte, se manifeste
au niveau du pore apical. Les canaux endodermiques
chevauchent par dessus ce dernier de sorte que, & ce
niveau, le canal marginal du limbe perd sa bifurcation
‘primitive et devient continu. Cette créte indivise, basse
au début, s’accroit rapidement et arrive & surpasser en
hauteur le reste de la Velelle. Parvenue & une certaine
hauteur, variable selon les individus, cette créte ou créte
limbaire (créte larvaire de Bedot) cesse de s’accroitre. La
créte du pneumatocyste se forme, prend une extension
de plus en plus considérable et la créte limbaire, progres-
sivement réduite, devient chez les grandes Velelles une
étroite bande flexible qui borde 'la voile.

Canaux du limbe et de la collerette. — Chez de jeunes




430 E. LELOUP 36

Velelles, ces canaux simples ont leur parois accolées comme
au stade Rataria. Sur 'individu examiné in toto, ces parois
apparaissent comme des lignes paralleles qui partent du
sommet de la créte et se rendent au bord de la collerette
(fig. 22). Dans la collerette, ces parois, de méme que celles
du canal marginal, sont fortement pigmentées en brun,
méme en noir. De cette facon, il apparait une bande brune,
qui, & quelque distance, accompagne le bord du limbe.
L’étude de cette portion pigmentée prouve que I’endoderme
a cet endroit est fortement chargé de petits corpuscules
foncés. La plus grande partie de 'endoderme se compose
de cellules sphériques lachement unies. BEDOT (1885) a
démontré la facon dont les petits corpuscules se forment.

Comme nous l’avons déja signalé au stade Rataria, il
se forme dans presque chaque canal limbaire une cloison
incomplete, qui, partant du canal marginal, ne dépasse pas
en hauteur la partie foncée des canaux (fig. 20). Chaque
cloison secondaire comprend une poussée mésogléenne
lamellaire recouverte d’un endoderme également tres
pigmenté. Ainsi, presque tous les canaux limbaires se
bifurquent en deux petites branches, jamais plus, avant
de se rendre dans le canal marginal de la collerette. Seule-
ment, une cloison secondaire incompléte n’apparait pas
indistinctement dans chaque canal et cela, irrégulierement.

Sur des Velelles plus agées, on constate que la méso-
glée des cloisons primaires et secondaires se délamine
d’abord, dans la bande pigmentée de la collerette. Les
parois endodermiques laissent entre elles des intervalles
qui se remplissent d’un tissu gélatineux ot elles envoient
des prolongements cellulaires. Ce tissu gélatineux, sans
structure, acquiert un développement considérable. Parfois,
on y rencontre des cellules étoilées a longs prolongements
(fig. 30).

Ensuite, de rectilignes qu’elles étaient, les parois
deviennent sinueuses. Leurs sinuosités se développent, les
canaux y poussent des prolongements et donnent naissance
a des cecums arborescents.
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Ceux-ci, d’abord réunis par des prolongements cellulaires,
s'anastomosent entre eux. A mesure que l'on avance dans
le développement, le processus s’accentue et gagne peu a
a peu le bord marginal de la créte (fig. 21) de sorte que,
chez la Velelle adulte, il ne fait plus a reconnaitre la dispo-
sition primitive de tous ces canaux limbaires enchevétrés.

Aux extrémités de la voile, on remarque toujours dans
les jeunes Velelles un canal limbaire non bifurqué. Ce sont
les extrémités du canal marginal du limbe.

Le bord périphérique de la collerette, nettement ovalaire
dans les jeunes stades, devient parallélogrammique par
suite de l'allongement des secteurs W.-N. et E.-S. Les
petites bases de ce parallélogramme occupent respectivement
les secteurs N.N.-E. et S.S.-W. De ce fait, la voile se place
diagonalement selon le plan N.S. comme l'indique le schéma
second dans le texte.

Les poches glandulaires, en nombre bien défini au stade
Rataria, se multiplient & mesure que le systéme des canaux
limbaires se complique. La coloration merveilleuse que le
limbe de la Velelle adulte acquiert dans ces diverses parties
a été décrite dans ses détails par A. Acassiz (1883) dans
son admirable travail sur la Velella mutica.

3. Organe central.— L’endoderme de la cavité du cone,
la couche nématoblastique et la couche endodermique du
plafond du gastrozoide primaire prennent un développement
- considérable. Leur ensemble forme un organe massif,
elliptique, situé au centre de la Velelle et perforé de nom-
breux canaux. Bombé au centre, il s’atténue d’épaisseur
vers la périphérie. Sa face supérieure convexe est surmontée
du pneumatocyste : sa face inférieure plane sert d’insertion
aux appendices qui y naissent : c’est 'organe central de
BEDOT (foie de DELLA CHIAJE, centradenia de HAECKEL).

Cet organe (fig. 35) est limité a sa face supérieure par
la couche pavimenteuse ectodermique, plancher du pneu-
matophore. Cette couche se trouve séparée de I’endoderme
du plafond de la cavité du cone par une fine lamelle méso-
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gléenne, la lamelle anhiste interne de BEDOT. Cet endoderme
coiffe la masse cnidoblastique. La couche endodermique du
plafond du polype central est séparée de la masse cnido-
blastique par une fine lamelle de mésoglée, lamelle anhiste
externe de BEDOT. Elle limite inférieurement . I'organe
central.

La lamelle externe plus épaisse envoie des prolongements
dans tous les appendices. Elle est toujours perforée par
les huit ouvertures, signalées déja au stade Conaria, qui
mettent en communication ’endoderme interne du coOne
et celui du gastrozoide primaire. Les deux lamelles anhistes
s’accolent a la périphérie de l'organe central. Elles se
prolongent ainsi dans l’espace compris entre la base des
tentacules les plus externes et l’endroit du limbe ol se
sépare la collerette.

Cet espace transparent constitue la couronne sous-limbaire
(fig.29). Elle est formée de deux parois ectodermiques sépa=-
rées par la mésoglée accolées des lamelles anhistes : I’ecto-
derme recouvrant complétement la surface de la Velelle
et l’ectoderme pneumatophoral. A leur partie supérieure,
la lamelle anhiste interne se poursuit dans la paroi interne
du limbe, 'externe, dans la mésoglée de la face inférieure
de la collerette. -

Entre ces deux lamelles mésogléennes s’insinuent les
canaux ascendants. Ils sont au nombre de quatre, au stade
Rataria, situés dans les plans N.S.-E.W. Mais, du canal
basal, se produisent des évaginations tubulaires qui se
dirigent vers le sommet du limbe. Ces nouveaux canaux
endodermiques ascendants séparant les lamelles anhistes
interne et externe viennent déboucher dans les canaux
limbaires. Ils établissent ainsi une communication entre
ces derniers et le canal basal dont ils procédent. Finalement
il se trouve autant de canaux ascendants que de canaux
limbaires (fig. 30).

Masse cnidoblastique. — C’est surtout la masse cnido-
blastique qui s’épaissit énormément. Elle forme une couche
continue trés élevée au centre, mais sillonnée de nombreux
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canaux endodermiques que nous définirons plus loin (fig. 35).
D’origine ectodermique, cette masse renferme des néma-
toblastes en nombre prodigieux. On y rencontre des
cnidoblastes de tout 4ge laissant entre eux des espaces
libres, depuis la petite cellule claire renfermant un grain
sombre jusqu’au nématocyste mir. Cette masse cnido-
blastique constitue une véritable réserve de nématocystes,
qui émigrent dans les parties externes de la Velelle. Cette
migration s’effectue aux endroits de contact avec I’ectoderme
superficiel localissé, comme nous l'avons vu, au stade
Rataria, a la base des tentacules.

La cavité du céne subsiste, elle ne s’accroit pas. Progres-
sivement les huit canaux radiaires primaires se compliquent,
comme déja au stade Rataria. Aussi, il devient impossible
sur des Velelles agées de déchiffrer ’énigme de 'origine et
de la terminaison de multiples canaux coupés dans tous
les sens qui serpentent dans l’organe central. Lorsqu’on
pratique des coupes, perpendiculaires a l’axe oro-aboral
dans une jeune Velelle, on peut encore aisément suivre
I’évolution des canaux primaires. Ces derniers (canaux
supérieurs de BEDOT) soulevés par la masse nématopoiétique
sont confinés a la partie supérieure de 'organe central. La
cavité du cone occupe le sommet de ce plateau bombé :
ils s’en détachent les huit canaux primaires (fig. 25). Comme
nous ’avons établi au stade Rataria, les canaux primaires
se bifurquent & mesure que prennent naissance de nouveaux
tentacules (fig. 26). Toutes leurs ramifications se jettent dans
le canal basal pour se poursuivre ensuite dans les canaux
tentaculaires. Ce processus de ramifications se poursuit et
il devient impossible de suivre ces canaux dans leur trajet
sinueux.

Les canaux supérieurs dérivés des huit canaux primaires
forment un revétement continu & la surface supérieure de
I’organe central. On en voit parfois plusieurs rangées super-
posées qui serpentent en tous sens a travers la masse
nématoblastique (fig. 35).

Les canaux supérieurs, avant de se rendre dans le canal
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basal, se ramifient de fagon a constituer & la base de I’organe
cnidoblastique un revétement de canaux endodermiques :
les canaux inférieurs de BEDOT (fig. 35).

Les canaux supérieurs possédent des caractéres histolo-
giques spéciaux (fig. 34). Les parois renferment des corpus-
cules noirs, bruns ou verdatres abondants qui donnent la
couleur foncée a l'organe central (foie de DELLA CHIAJE).
Ces produits de transformation cellulaire sont réunis en
une masse plus ou moins considérable. A la partie supérieure
des canaux qui touchent directement & la lamelle anhiste
interne ou canaux de revétement, leur nombre est relativement
peu élevé. Tandis qu’ils forment des amas noirs dans tout
le reste des canaux on y rencontre de grosses cellules foncées,
ovoides, au protoplasme trés dense, au noyau petit, ovalaire,
a un ou deux nucléoles rejetés a la base. Dans la partie
superficielle de ces cellules apparaissent des vacuoles qui
fragmentent le protoplasme en corpuscules innombrables,
au point de faire disparaitre toute trace de limite cellulaire.
Toutefois, ces corpuscules, plus gros que ceux du limbe, se
retrouvent en nombre moindre dans les canaux inférieurs.
Par contre, la portion claire des canaux ne contient pas ou
peu de corpuscules : elle abonde au contraire en cellules
sphériques & contours nets (cellules jaunes de VoGT, cellules
rondes de BEDOT) & noyaux arrondis, au protoplasme
vacuoleux, qui se détachent de la paroi et tombent libres
dans la cavité du canal. On rencontre trés rarement ces
cellules dans les parties inférieures des canaux et nous
n’avons pu suivre leur développement ultérieur. La répar-
tition de ces corpuscules pigmentés prouve que le terme
de foie dans l’acception donnée par DELLA CHIAJE, doit
s’appliquer seulement aux canaux supérieurs et non a la
masse entiere de 'organe central.

Les canaux inférieurs, aplatis, moins pigmentés, présentent
des petits cristaux de guanine, colorés en vert (plaques
blanches de KOLLIKER) et c’est ’ensemble des canaux
inférieurs que certains auteurs appellent rein.

Cependant, ces prétendues fonctions hépatiques et rénales
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basées sur I’histologie, demandent & étre confirmées par la
physiologie.

Du plafond endodermique du polype central, des perfo-
rations se produisent et mettent en relation la cavité
gastrique centrale avec les huit canaux primaires. Ces perfo-
rations tubulaires prennent naissance a I’endroit ou la
lamelle anhiste externe est discontinue et laisse la com-
munication entre l’endoderme des canaux primaires et
I’endoderme du polype central. Elles forment de véritables
canaux transverses qui parcourent toute la hauteur de la
masse cnidopoiétique (fig. 27 et 35).

Originairement, les deux N.S. apparaissent les premiers,
débouchant directement dans le canal basal. Il s’en produit
ensuite six autres répondant aux autres canaux primaires,
puis, leur nombre va croissant. Ainsi, la cavité du polype
central est mise en relation avec tous les canaux de 'organe
central et les canaux du limbe : le systéme gastro-vasculaire
se trouve réalisé.

4, Appendices de la face inférieure. — La face
inférieure concave de la Velelle sert de base de fixation a
de nombreux appendices. Nous aurons & considérer succes-
sivement le gastrozoide principal, les tentacules proprement
dits et les blastozoides. Il faut signaler que tous les appendices
sont pourvus d’une musculature ectodermique longitudinale
et d’'une endodermique transversale bien développées.

Gastrozoide principal. — Au centre, on remarque toujours
une sorte de trompe proéminente, conique, aplatie dans
le sens E.W. : c’est le gastrozoide principal stérile et mangeur.

A partir du stade Rataria, a mesure que le systéme apical
se complique, la vésicule primitive perd de son ampleur.
Les épithéliums de sa paroi deviennent plus épais et pré-
sentent des crétes longitudinales assez accusées. La perfo-
ration orale se produit et ainsi la cavité, capable de grande
dilatation, est mise en communication avec ’extérieur par
une large bouche lobée ou non : c’est surtout dans le
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gastrozoide central que la nourriture est introduite et
digérée (fig. 4).

Tout autour du gastrozoide central prennent naissance,
sur les canaux inférieurs et le canal basal, des bourgeons
qui grandissent et deviennent tentaculiformes.

Ces tentacules peuvent se différencier en deux espéces :

a) Les tentacules proprement dits. — A la périphérie
de T'organe central se disposent les tentacules proprement
dits, pécheurs et défenseurs.

Simples, longs, cylindriques, fermés a leur extrémité
distale, ils présentent deux bandes paralléles longitudinales
qui courent de la base a I'extrémité. Ces saillies sont des
épaississements ectodermiques particulierement riches en
cellules urticantes (fig. 33). Dans ces bourrelets ectoder-
miques, les nématoblastes se disposent d’une maniére
caractéristique. Ils sont pourvus d’une longue tige. Les
tiges se fixent trés pres les unes des autres sur un épais-
sissement longitudinal de la mésoglée et s’étendent en
éventail vers la périphérie. C’est a la surface que se trouvent
les nématocystes pourvus de cnidocils. Comme nous ’avons
établi au stade Ratarula, il existe d’abord, une couronne
tentaculaire. Chez les ‘individus d’'un 4ge moyen, les ten-
tacules naissants alternent avec les tentacules formés
ainsi, chez un individu plus 4gé, on rencontre deux ou trois
rangées de tentacules.

Lents dans leurs mouvements, ces tentacules trainent
lorsque la Velelle flotte. Ils pichent, happent les petites
proies au passage et les ameénent vers le gastrozoide central.

b) Blastozoides. — Entre les tentacules proprement dits
et le gastrozoide central apparaissent les blastozoides
mangeurs et reproducteurs, pourvus d’une véritable bouche
terminale. Ce sont des appendices courts, doués de grande
contractilité, fixés sans ordre apparent. '

Nous avons vu que les tentacules et les blastozoides ne
se forment pas en un point quelconque, ils apparaissent
par deux, synchroniquement, dans le méme plan, sur une
ramification des canaux primaires. La partie distale, étroite,
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des blastozoides porte des batteries urticanfes a structure
semblable a celle des bourrelets urticants des tentacules
filiformes (fig. 32). La partie proximale renflée donne
naissance et sert d’insertion & des grappes de gonophores
de couleur jaunatre engendrés par un processus analogue
a celui des hydraires (Voct, 1854). Des restes d’aliments
soumis a la digestion se rencontrent tres souvent dans la
cavité de la partie proximale. Les blastozoides par conséquent
constituent autant de bouches secondaires entourant une
bouche centrale, celle du gastrozoide principal. De mono-
gastrique, la jeune Velelle est devenue polygastrique.

Les cavités du gastrozoide central et des blastozoides
communiquent avec le systeme gastro-vasculaire ramifié,
étalé horizontalement. Par les contractions musculaires
des appendices, les mouvements des cils vibratiles qui
couvrent les parois internes des canaux gastro-vasculaires,
le liquide nourricier est répandu dans toutes les parties de
I’animal, c’est-a-dire le canal basal, les canaux inférieurs
transverses et supérieurs, tentaculaires, ascendants, limbaires
et marginaux.

Il faut signaler que les gonophores, produits par la partie
proximale des blastozoides, se détachent immatures et
se transforment en véritables petites méduses dénommées
Chrysomitra (GEGENBAUR, 1857). Elles ont généralement
la forme d’une pyramide tronquée, aux arétes arrondies
et se caractérisent par la présence, sur le bord de I'ombrelle,
de deux tentacules rudimentaires, trés courts, opposés.
Elles possedent jusqu’'a 16 canaux radiaires (GEGENBAUR,
1853). Unisexuées, elles vont donner naissance a des ceufs
ou a des spermatozoides. Ces éléments sexuels se présentent
comme quatre gonades rouge-brun, situées dans la paroi
du manubrium. METCHNIKOFF (1885) a observé que, dans
les individus femelles, un seul ceuf se développe : les trois
autres restent a 1’état rudimentaire puis avortent.

Mais, il est a retenir que chez la Chrysomitra, on n’a
jamais constaté la présence de gonades complétement
développées.




438 E. LELOUP 44

Chapitre 2. — Etude du développement
post-embryonnaire de la Porpite

HISTORIQUE

Le stade adulte de la Porpite, qui, avec la Velelle, repré-
sente les Chondrophorides a fait 'objet de descriptions
nombreuses. Déja en 1853, KOLLIKER établit les principaux
faits anatomiques de la Porpita mediterranea : de méme,
Acassiz, A., 1883, pour la Porpita Linnaeana. En 1888,
HAECKEL a décrit le plus jeune stade larvaire connu &
I’heure présente, la Disconula. Pour HAECKEL, la Disconula
représente la souche des Disconanthes, nos Chondrophorides.
Par conséquent, dans I’état actuel de nos connaissances,
le développement de la Porpite peut se diviser en trois
stades principaux.

a) Premiers stades. — On ne connait rien des stades anté-
rieurs a la Disconula. On sait seulement, que les blastozoides
de la Porpite adulte donnent naissance a de petites méduses.
Celles-ci se détachent avant la maturité et meénent une vie
pélagique. Elles possédent la méme forme et la méme
structure que les Chrysomitra de Velelle. Mais on ignore
les jalons intermédiaires du développement, entre I’ceuf
immature et la Disconula.

b) Stade disconula. — La Disconula déja fort évoluée
posséde toutes les caractéristiques du genre auquel elle
appartient. A la face supérieure, elle possede un limbe
circulaire, légérement bombé et limité & sa périphérie par
une collerette. La face inférieure porte les appendices :
un gastrozoide primaire central et un cercle de huit tenta-
cules simples périphériques. La Disconula comprend un
flotteur chitineux, composé d’une chambre centrale entourée
d’une chambre concentrique, soulevée en huit prolonge-
ments supérieurs. La chambre centrale débouche a P'extérieur
par le pore apical ouvert et les huit prolongements de la
deuxieme chambre aériféere s’ouvrent par huit stigmas.
Ce flotteur repose sur une masse centrale compacte. Cet
organe, véritable réserve de nématoblastes, constitue la
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couche cnidoblastique et est perforée par une cavité (cavité
du cone) se poursuivant en huit canaux endodermiques

radiaires.

¢) Stade adulte. — La Disconula grandit. Son organisation
interne se complique ; elle devient une Porpite sexuée et
polygastrique. Car, elle acquiert des blastozoides pourvus
d’orifice buccal. Seulement, ce développement est progressif
eteontinu de sorte que I’on ne peut considérer, avec HAECKEL,
comme des genres différents (Porpula, Porpalia, Porpema,
Porpitella) de simples stades d’évolution d’'un méme genre :
Porpita.

Pour compléter I’étude entreprise sur les Chondrophorides,
nous aurions pu décrire de jeunes stades de Porpites. Ce
projet était réalisable grace a la complaisance du Professeur
D. Damas. Celui-ci, lors de sa croisiere atlantique, a bord
de I’Armauer Hansen (mai-juin 1922), avait recueilli de
jeunes exemplaires de Porpita sp. Il nous les a généreusement
confiés pour une étude comparative. En fait, 'examen de
ces jeunes stades nous a simplement permis de confirmer
les idées anatomiques déja connues. Aussi, comme ces
formes n’apportent aucun résultat nouveau, nous ne nous
étendrons pas sur ce sujet.

Toutefois, il nous semble utile de rapprocher la Disconula
de la Ratarula. L’organisation interne de la Disconula
ressemble a celle de la Ratarula, sauf en deux points. Elle
présente, en effet, un flotteur comprenant deux chambres
aériferes et des tentacules bien développés. Ces différences
anatomiques montrent que la Disconula se trouve a un
degré de développement plus avancé que la Ratarula et
qu’'elle correspond, dans la série évolutive de la Velelle,
non au stade Ratarula, mais a notre stade Rataria. En
effet, ce dernier comprend lui aussi deux chambres aériferes
bien constituées et des tentacules bien formés.

On peut donc supposer que la Porpite passe probablement
par un stade Ratarula a flotteur incomplet, peut-étre méme
par un stade Conaria. A I'heure actuelle, on Iignore.




PARTIE GENERALE
Chapitre 1. — Conceptions morphologiques
sur la Velelle

L’organisation de la Velelle a donné lieu & des interpré-
tations théoriques fort différentes. Elles se rattachent a
trois conceptions principales.

Dans une premiere maniere de voir, la Velelle est comparée
a une méduse.

Cette conception a été présentée dans toute sa rigueur
par HAECKEL (1888). D’aprés cet auteur, les Velelles
forment avec les Porpites le groupe des Disconanthes opposé
par leur structure aux Siphonanthes. Les Disconanthes
ont pour forme primitive la Disconula représentée d’une
maniére authentique par la forme larvaire de la Porpite
(voir fig. 3a du texte).

D’aprés HAECKEL, la Disconula est une méduse qui
présente a sa face supérieure un disque circulaire légerement
bombé ou exombrelle. Cette exombrelle s’est invaginée
a son sommet pour former le pneumatophore renfermant le
pneumatocyste. Elle est séparée de la face inférieure portant
les appendices ou subombrelle, par la portion marginale
de 'ombrelle bordée d’une couronne de glandes mucipares.

Du centre de la subombrelle pend un large siphon central
entouré d'un cercle de huit blastozoides, régulierement
disposés. Ces blastozoides alternent avec huit tentacules
proprement dits qui se forment sous la subombrelle, & une
certaine distance du bord marginal. L’espace du corps
compris entre la face inférieure du pneumatophore et la
paroi supérieure du siphon central est occupé par un
organe glandulaire trés compact : la glande centrale ou
centradenia. Elle comprend un réseau trés enchevétré de
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canaux endodermiques dont la fonction physiologique est
hépatique dans la partie supérieure, rénale dans la partie
inférieure. Ces canaux sont séparés par un tissu compact
d’ectoderme jouant le role : a) de glande productrice de
gaz (pneumodenia) ; b) d’un large réservoir de cnidoblastes.

D’aprés HAECKEL, la cavité du siphon central (manubrium
de méduse) conduit a son sommet dans une étoile gastrique
(gastral star : estomac de méduse). Huit canaux radiaires
subembrellaires centrifuges se détachent de cet estomac.
Ils se dirigent horizontalement vers le bord de 'ombrelle
(canaux radiaires centrifuges subombrellaires de méduse).

ri". 3a

Chez la Disconula, ces canaux donnent naissance secon-
dairement aux canaux rénaux et aux canaux hépatiques.
Seulement, ces derniers se jettent dans un espace central
disposé au sommet de la centradenia, I’étoile hépatique
(liver star). De plus, les parties inférieures des - canaux
subombrellaires se poursuivent dans les cavités gastriques
des blastozoides et des tentacules (cavités génitales et
canaux tentaculaires submarginaux de certaines méduses).
Sur leur trajet, les canaux subombrellaires s’unissent
aux canaux de la centradenia dans un canal annulaire
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horizontal. Ce dernier, situé dans une gouttiére a la limite
externe du pneumatophore ou de la centradenia, constitue
le canal coronal (canal circulaire interne qui, chez
certaines méduses, se développe par anastomose de canaux
radiaires). A leur extrémité supérieure, les canaux subom-
brellaires se jettent dans un canal marginal qui court le
long du bord de I'ombrelle, en dedans du cercle des glandes
mucipares ( canal circulaire de méduse). De son coté, le
canal marginal se poursuit en un réseau de canaux exom-
brellaires centripétes. Ils enveloppent le pneumatophore et
se jettent dans un canal annulaire étroit, entourant le pore
apical : étoile palléale (palleal star). HAECKEL considére
comme formations secondaires ces canaux exombrellaires
qui n’existent pas chez les méduses.

Telles sont les homologies que HAECKEL trouve en
comparant la Disconula avec les méduses, de sorte qu'’il
attribue aux Chondrophorides un lien de parenté avec ces
dernieres.

Cette hypothese parait admissible aprés un examen
externe et superficiel. Seulement, elle se base sur des faits
qui ne correspondent pas a la réalité. Les raisons suivantes
nous permettent d’abandonner complétement cette théorie
médusomorphe des Chondrophorides :

1. Si nous comparons les termes de HAECKEL et les
notres, nous établissons la correspondance suivante : étoile
palléale = canal aboral ; canal exombrellaire = canal lim-
baire ; canal marginal = canal marginal de la collerette ;
étoile hépatique = cavité du cOne ; canaux hépatiques prin-
cipaux = canaux endodermiques radiaires primaires ; canal
hépatique définitif = canal supérieur ; canal rénal = canal
inférieur ; canal coronal = canal basal. Quant a l’étoile
gastrique et aux canaux subombrellaires de HAECKEL, ils
ne trouvent pas de synonymes : car ils n’existent pas.
En effet, ’étude du développement et la description des
différents stades évolutifs des Chondrophorides nous appren-
nent que la cavité du gastrozoide est uniformément tapissée
d’endoderme. Cet endoderme se poursuit sans interruption
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dans I'endoderme du plafond du gastrozoide et ce dernier,
séparé de la masse nématoblastique par la lamelle anhiste
externe, provient de I’endoderme externe du cone de la
Conaria. Il n’y a pas trace de canaux latéro-dorsaux partant
d’une cavité centrale et s’irradiant vers la périphérie. Par
conséquent, la comparaison d’une étoile gastrique et de ces
canauxX, avec l'estomac et les canaux radiaires de méduses
ne peut subsister. Par contre, nous avons constaté la
présence, méconnue de HAECKEL, de canaux transverses.
Ces canaux, dans les derniers moments du développement,
percent le plafond du gastrozoide et mettent sa cavité
en communication avec la cavité du cone. Toutefois, ces
canaux verticaux bien distincts se développent secondaire-
ment et ne rappellent en rien les canaux radiaires de
méduses.

2. D’autre part, il existe des canaux qui mettent en
communication le canal basal avec le canal marginal de la
collerette. Pour HAECKEL, ce ne sont que des extrémités
supérieures des canaux subombrellaires. En réalité, comme
nous 'avons montré dans la partie descriptive, ils consti-
tuent les canaux ascendants. Ils ne se jettent pas directement
dans le canal marginal de la collerette, mais bien dans des
canaux limbaires, prolongés par des canaux de la collerette.

Drailleurs, nous avons prouvé par ’étude de son origine
que le canal marginal de la collerette n’a qu’une importance
d’ordre secondaire et non capitale, comme le veut HAECKEL.
En effet, déja au stade Conaria, on constate la présence
de colonnes cellulaires qui deviendront les canaux de la
collerette. Ceux-ci se réunissent mais plus tard, a leur
extrémité distale par le canal marginal.

3. De plus, il faut remarquer que les canaux endoder-
miques primaires (canaux hépatiques de HAECKEL) ne se
jettent pas directement dans le canal marginal mais dans
le canal basal. Ce dernier ne se trouve pas simplement
interposé sur le réseau des canaux endodermiques mais il
constitue le canal primordial, comme nous ’apprend I’étude
du développement. En effet, au stade Conaria, le systéme

4




444 3 E. LELOUP 50

gastro-vasculaire complet est représenté par les huit canaux
radiaires endodermiques unissant la cavité du cone au
canal circulaire ou basal.

2. — THEORIE MEDUSO-POLYPOMORPHE DE WOLTERECK

La découverte des plus jeunes stades de Velelle a conduit
WoLTERECK (1904) a une conception morphologique toute
différente de celle de HAECKEL.

Pour WOLTERECK (voir fig. 3b du texte), la Conaria se
compose de deux parties : ;

Fig. 3b

a) Un zooide primaire, qui se transformera en « polype
central » ou « polype primaire », le gastrozoide des auteurs.

b) Un bourgeon médusaire (Medusenknospe) que le
pneumatophore et le cone constituent.

Ces deux individus primaires, I'un polypomorphe, I'autre
médusomorphe sont unis par leurs poles aboraux et l'on
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devrait concevoir que, par enfoncement partiel de la méduse
dans le polype, il se forme un bourrelet ectodermique
interne, origine du bourrelet nématoblastique spécial aux
Chondrophorides. :

Cette conception repose sur l’existence dans la paroi du
flotteur, au stade Conaria, de huit canaux radiaires (canaux
endodermiques primaires) se jetant d’une part, dans un
canal circulaire (canal basal),d’autre part, dans une cavité
centrale (estomac de méduse ou cavité du cone). Ce systeme
de canaux donne a la région aborale de la jeune Velelle
la structure essentielle d’une méduse. De plus, cette hypo-
thése est soutenue par la présence, chez de treés jeunes
Conaria, de tentacules larvaires garnissant le bord du
bourgeon médusaire. Ces «tentacules provisoires» de
WOLTERECK, a endoderme plein, sans cavité centrale,
disparaitraient dans des stades intermédiaires. C’est seule-
ment plus tard qu’apparaitraient les tentacules définitifs
qui se développent comme nous I’avons décrit. Cependant,
aucune des nombreuses Conaria que nous avons examinées
ne présente de ces tentacules provisoires et leur existence
est a nos yeux fort problématique. En conséquence, nous
ne pouvons accorder a I’ébauche du flotteur et du cone la
valeur d’'une méduse réelle. De plus, nous avons vu que la
zone de prolifération active, celle qui va donner a la jeune
Velelle sa forme définitive, se trouve a la partie supéro-
interne du canal basal et constitue les crétes du limbe et
de la collerette. Or, aucune méduse ne posseéde cette zone
caractéristique d’accroissements importants.

Enfin, la théorie de WOLTERECK ne fait pas comprendre
la formation de la cloison chitineuse du pneumatocyste.
En effet, au stade Conaria, celle-ci affecte la forme d’un
chapeau chinois situé au plafond du pneumatophore et
s'arrétant a un bourrelet annulaire d’ectoderme épaissi.
D’autre part, cette paroi ferme le pore apical qui, comme
nous ’avons démontré, n’est jamais ouvert chez la Velelle.
Par conséquent, selon WOLTERECK, il y aurait production
de chitine par l'ectoderme subombrellaire d’une méduse
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et cette formation serait limitée & sa partie inférieure. Il
n’est pas possible de comparer ce fait a ce qui existe chez
les méduses puisque aucune méduse ne présente une telle
particularité.

En conséquence, la théorie méduso-polypomorphe de
WOLTERECK ne peut répondre aux exigences d’une compa-
raison complete.

3. — THEORIE POLYPOMORPHE DES CHONDROPHORIDES

Une troisitme maniére de voir (KORSCHELT et HEIDER,
1890, SCHNEIDER, 1896, CHUN, 1897) consiste a comparer
Pensemble de la Velelle & un polype tres aplati dont le
gastrozoide central représente I’hydranthe, entouré de
tentacules et bourgeonnant des blastozoides producteurs
de méduses, dont la portion aborale serait déprimée en un
sac aérifere constituant le pneumatophore contenant le
pneumatocyste.

Nous chercherons a montrer aussi succinctement que
possible que cette derniére conception mérite nos préférences
et qu’elle fixe le mieux la place zoologique des Chondro-
phorides.

La larve Actinula des Tubulariides

Pour développer cette conception, nous partirons d’une
forme tres simple d’Hydraire, la larve Actinula, représentée
a I’état le plus complet dans les Tubulariides et les formes
apparentées de Gymnoblastiques.

La figure 4 du texte reproduit une section longitudinale
d’une Actinula de Tubularia larynx, au moment de I’éclosion.
La larve est placée dans la position qu’elle occupe, lorsqu’elle
se pose ou se déplace sur le fond de la mer (ALLMAN,
1871).

Ce jeune organisme présente déja les parties caractéris-
tiques d’un polype. Il se subdivise en trois parties princi-
pales. ; :
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A) Sa partie aborale cylindrique est limitée par la
courenne de tentacules aboraux. Elle présente des diffé-
renciations ectodermiques importantes et deux cavités
endodermiques distinctes. :

D’une part, une plage circulaire. d ‘ectoderme prismatique
-simple se remarque & 'extrémité aborale légérement bombée
de I’Actinula. Cette zone se trouve limitée par un sillon
annulaire peu profond et ses cellules tres élevées se sont
transformées en cellules glandulaires. Leur protoplasme
renferme un grand nombre de petits grains trés avides

Fig. 4

de colorants et leur produit d’élaboration protoplasmique
donne naissance a une lamelle chitineuse.

Le reste de l'ectoderme aboral présente deux parties
nettement caractérisées. Une couronne distale d’ectoderme
stratifié constitue un centre important de prolifération
nématoblastique : en effet, la base de cette couche épaissie
contient des nématoblastes tandis qu’a sa surface, les cellules
sécrétent une couche chitineuse. Par contre, la couronne
proximale, épithélium cubique simple ne renferme que
des cellules sécrétrices de chitine. Cette partie se termine
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au niveau d’un bourrelet d’ectoderme épaissi qui enserre
la base des tentacules et la lamelle chitineuse s’arréte dans
une gorge limitée par cet anneau. Il est a remarquer que,
dans les jeunes stades, la couche chitineuse de la zone
apicale est plus épaisse que celle du reste de la partie
aborale.

D’autre part, ’endoderme tapisse uniformément la cavité
gastrique dilatée en deux ampoules. La dilatation basilaire
est immédiatement sous-jacente & la région ectodermique
nettement glandulaire. Un pédoncule cylindrique trés
étroit la réunit a I’ampoule proximale plus conséquente.

B) Cette portion basale est portée par une région
moyenne cylindrique, relativement courte qui contient une
cavité gastrique pédonculée. Cette région comprend la
couronne des tentacules aboraux. Ceux-ci sont chez la
Tubulaire des formations pleines dont les grandes cellules
endodermiques vacuoleuses se poursuivent dans un tissu
de soutien spécial constituant un bourrelet circulaire
continu a la base de la cavité gastrique moyenne qu'’il
rétrécit fortement. Cet anneau est séparé du reste de ’endo-
derme par une lame de mésoglée. Ce tissu a regu des auteurs
des noms différents. Les uns I'ont appelé mésoderme, terme
dont la signification morphologique bien précise empéche
I'application ici. Récemment il a été dénommé (BRrocH,
1924) tissu mésogléal, ce qui préterait facilement a con-
fondre cette formation endodermique avec un produit
de la mésoglée. Nous emploierons pour désigner cette
formation le terme d’anneau endodermique.

De plus, 'ectoderme nu, stratifié, forme a la base des
tentacules aboraux un second centre annulaire de prolifé-
ration nématoblastique. A cet endroit, il est bourré de
nématoblastes jeunes qui €migreront ultérieurement dans
le lieu de fonctionnement des tentacules.

C) La troisieme partie, la portion orale, est la plus
simple. C’est le cdne buccal. 11 contient la partie la plus large
de la cavité gastrique, mais il ne présente pas encore de
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perforation orale chez la Tubularia larynx au moment de
P’éclosion. Il faut signaler qu’a ce moment, I’Actinula de
certaines Tubulaires (7. indivisa) porte déja une série
de tentacules oraux pleins entourant I’hydrostome. De
plus, la zone nématoblastique de la région moyenne se
développe dans une grande partie de l’ectoderme du cone
buccal.

Comparaison de I’Actinula avec la Tubulaire adulte

La figure 5 du texte représente semi-schématiquement
une coupe longitudinale de la partie supérieure d’'une Tubu-
laria larynx adulte. La position de cet hydropolype, ren-
versée par rapport a celle qu’il occupe naturellement au
fond de la mer, facilitera sa comparaison avec son stade
larvaire Actinula.

On reconnait immédiatement chez [’adulte les trois
subdivisions signalées chez 1’Actinula.

A) La partie aborale s’est beaucoup modifiée par suite
de l’allongement considérable des cavités endodermiques.
Toutefois, la cavité gastrique proximale ne présente pas
de changement et se retrouve non différenciée a la base de
I’hydranthe de la Tubulaire adulte. Par contre, la cavité
basilaire et le pédoncule de réunion de I’Actinula ont subi
un allongement notable : ils constituent chez la Tubulaire
adulte la cavité gastrique de I’hydrocaule et du systéme
des hydrorhyzes.

Quant a 'ectoderme, nous retrouvons la plage glandulaire
apicale légérement bombée chez I'Actinula, sous la forme
d’un épatement basal chez la Tubulaire adulte. Cette partie
histologiquement différenciée se creuse en disque concave
et constitue l’endroit par oir se fera la fixation du jeune
polype. Le reste de l’ectoderme aboral suit ’allongement
de la cavité gastrique basilaire : il continue a secréter une
couche chitineuse. Ainsi, la calotte chitineuse de 1’Actinula
représente le périsarc, qui, lors de la croissance, couvre les
tiges et les rameaux de la colonie. De méme que chez
I’Actinula, ce périsarc s’arréte dans un sillon limité par




450 E. LELOUP 56

un bourrelet annulaire d’ectoderme épaissi qui circonscrit
la base de I’hydranthe.

B) Larégion moyenne de I’Actinula se retrouve inchan-
gée chez la Tubulaire adulte. Elle s’est développée davan-
tage mais toutes ses formations se retrouvent a la base de
I’hydranthe chez 'adulte : d’une part, 'anneau endoder-

Fg b5

mique rétrécit la cavite gastrique sous la couronne des
tentacules aboraux, d’autre part, I'anneau nématoblastique
de l'ectoderme constitue une réserve de cnidoblastes qui
émigrent ultérieurement sur les tentacules.

C) La partie aborale de la Tubulaire adulte, cone
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buccal uniforme chez I’Actinula, acquiert un hydrostome
et des tentacules oraux pleins. De plus, a proximité des
tentacules aboraux, I’hypostome forme chez ’adulte des
blastostyles qui donnent naissance & des méduses rudimen-
taires ou sporosacs.

Comparaison de la Velelle avec un Polype

Si nous comparons la Velelle & un polype, il sera utile
de partir d’'un stade encore relativement simple pour le
rapprocher de I’Actinula. Nous choisirons de préférence
le stade Ratarula parce que, & ce moment, tous les organes
sont déja indiqués, tout au moins dans leur ébauche.

Il est immédiatement évident que les pdles oral et aboral
se correspondent et que, par conséquent, la jeune Velelle
étant placée dans sa position naturelle, le flottewr dirigé
vers le haut, elle doit étre rapprochée de I’Actinula ren-
versée, position que la larve prend parfois et qui lui a été
donnée dans la figure 4 du texte.

A) Le podle aboral se caractérise au stade Conaria
par la dépression du flotteur. Elle a débuté comme une
invagination d’abord restreinte qui répond a l’endroit ou
se fera plus tard la aépression aborale de I’Actinula. Cette
invagination est tapissée a son plafond par une couche
chitineuse : ébauche du pneumatocyste. Au stade Ratarula,
la chitine ne constitue pas encore une chambre sphéfique.
Le cone chitineux appliqué au plafond du pneumatophore
se termine par son bord libre contre un anneau ectoder-
mique €paissi et s’enchédsse dans une gorge limitée par cet
anneau. D’autre part, cet anneau épaissi circonscrit le
plancher ectodermique nu du pneumatophore. Dés le
stade Rataria, ce dernier sécréte la base de la premiére
chambre aérifére ; ’ectoderme de I'anneau épaissi reste nu.
Il se rétrécit et ne subsiste plus qu’en certains endroits :
les pneumatopyles. En conséquence, nous voyons que,
d’une part, la gorge oit se termine le bord périphérique du
cone chitineux de la Ratarula correspond au sillon circulaire
de la base de I’Actinula, tandis que le plancher nudu pneuma-
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tophore de la Ratarula équivaut a la plage glandulaire
apicale de I’Actinula.

De plus, le cone chitineux de la Ratarula répond au
corps cylindrique de la partie aborale de I’Actinula, et
I’ectoderme qui circonscrit le pore apical de la Ratarula
se retrouve sous la forme de I’anneau ectodermique oil
s’enchésse le périsarc, a la base des tentacules aboraux
de I’Actinula.

Examinons maintenant les correspondances qui-existent
entre les cavités endodermiques aborales chez I’Actinula
et les premiers stades de la Velelle.

Nous retrouvons ’ampoule proximale de 1’Actinula sous
forme de la cavité du cone chez la Conaria. Toutefois, la
cavité du cone chez cette derniere se poursuit non pas,
par une cavité unique rappelant le pédoncule et la dilatation
basale de I’Actinula, mais par des canaux endodermiques ;
les canaux primaires. Seulement, la différence notable qui
ainsi se constate dans la complication de I’endoderme,
n’est toutefois pas difficile a interpréter.

Ces formations endodermiques sont représentées chez
I’Actinula sous un état beaucoup plus simple, mais, I’Actinula
est un organisme minuscule : une disposition simple des
cavités digestives est physiologiquement suffisante. Si
I'on suppose un accroissement considérable de la partie
correspondante du corps, il arrivera nécessairement un
moment oit le volume de ’animal augmentant plus rapi-
dement que la surface d’absorption de son revétement
endodermique, celui-ci devra se plisser puis se diviser en
tubes. Ce fait ne se réalise pas seulement chez la Velelle
adulte dont la taille est beaucoup plus considérable, mais
aussi dans les Tubulariides de grande dimension. Une série
trés instructive sous ce rapport nous est donnée dans le
genre Tubularia lui-méme. L’endoderme des hydrocaules,
c’est-a-dire justement celui de la région considérée, est
lisse chez Tubularia bellis. Par contre, il est fortement plissé
chez Tubularia larynx et enfin divis€ en canaux paralléles
chez Tubularia indivisa et ceratogyne. Ces canaux sont
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particulierement développés chez Corymorpha, genre voisin
de Tubularia, chez Myriothela et atteignent leur apogée
chez Branchiocerianthus ot ils forment un réseau de tubes
endodermiques anastomosés.

Ensuite, chez Conaria, les canaux primaires sont unis
a leur extrémité par un canal circulaire, le canal basal.
La présence d’un tel canal ne constitue pas un obstacle a
notre hypothese. En effet, c’est de cette manicre que le
systeme gastro-vasculaire prend naissance chez les Millé-
porides, formes certainement apparentées aux Tubulariides.

En outre,dans la Ratarula, le pneumatophore est recouvert
par une expansion qui constitue l'origine du limbe et de
la collerette. Le développement de cette partie nous est
partiellement révélé par I'examen de la Conaria. Elle
représente une prolifération de la partie distale au-dessus
du pneumatocyste. Il est clair que la région d’épithélium
ectodermique simple et nu qui entoure la base des tentacules
aboraux répond a cette ébauche. Toutefois, chez la Ratarula,
cette région a déja acquis une complication notable par
suite de la formation secondaire de canaux endodermiques
Ceux-ci envahissent cette prolifération et assurent a la
portion du limbe et de la collerette l’apport nécessaire
de nourriture.

Ces tubes endodermiques du limbe de la Velelle ne sont
donc nullement des formations spéciales : mais, ce sont
des dispositions nécessaires chez un hydrozoaire de grande
taille.

B) Passons maintenant a la partie moyenne du corps,
caractérisée par la formation désignée sous le nom de cone
et par la couronne de tentacules. Nous ’homologuerons a
la partie moyenne de I’Actinula comprenant le pédoncule
gastrique moyen, le coussinet endodermique et les ten-
tacules aboraux.

Ici encore, deux différences notables sont évidentes et
chez la Ratarula : la premiere porte sur la présence du
cone traversé par des canaux tentaculaires aboutissant au

) ¢

canal circulaire. La deuxiéme est due a la présence de
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I'anneau nématoblastique ectodermique interne. L’impor-
tance théorique de ces différences peut étre aisément
réduite.

En effet, le cone de la Ratarula correspond a I’anneau
endodermique de I’Actinula dont la cavité déja trés réduite
aurait disparu complétement. A la place d’'un anneau
endodermique, s’est formée une masse compacte d’endo-
derme, le coOne.

De plus, on comprend aisément que cette masse soit
parcourue par des canaux venant des tentacules. Chez
Tubularia et la plupart des formes voisines, les tentacules
sont pleins, ils sont soutenus par un tissu composé de grandes
cellules endodermiques vacuoleuses. Cette disposition ne
peut s’accorder qu’avec des formations tentaculaires rela-
‘tivement gréles. Elle n’est pas non plus primitive comme
le montre la simple comparaison avec I’'Hydre. Si nous
supposons que ces tentacules, dans un organisme plus
énergique, soient creusés, chaque canal tentaculaire par-
courra l’axe des tentacules et perforant I’anneau endo-
dermique débouchera dans le canal basal, & la base des
tentacules. :

Plus spéciale est la formation nématoblastique. En effet,
considérée comme masse individualisée, elle forme une
caractéristique toute spéciale aux Chondrophorides. Toute-
fois, il ne faut pas oublier.qu’elle est en continuité organique
permanente avec l'ectoderme et qu’elle constitue une
prolifération ectodermique dans la masse endodermique
du cone. Chez I’Actinula, la partie correspondante se trouve
dans la portion ectodermique, riche en nématoblastes
jeunes, qui siegent autour des tentacules. Cette couche
germinative est l’ebauche de la masse nématoblastique
des Chondrophorides.

La seule différence consiste dans ce fait que, par suite
de son développement plus considérable, rendu nécessaire
par une multiplication plus grande de I’appareil tentaculaire,
I’épithélium nématoblastique a pris un développement
plus conséquent et a poussé vers l'intérieur.
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Cette poussée slest effectuée entre les tentacules dans
I’anneau endodermique c’est-a-dire dans la masse endo-
dermique du cone.

C) Nous pouvons étre trés brefs quant a la troisiéme
partie ou partie orale de la Ratarula. Le gastrozoide
répond au cone buccal de I’Actinula.

Les tentacules oraux présents chez certaines formes
(T. indivisa) au moment de la libération font défaut dans
I’Actinula de Tubulariides tels que T.larynx et T. mesem-
bryanthemum. Ils ne doivent pas étre considérés comme une
difficulté dans notre comparaison. De plus, on se souviendra
que, de part et d’autre, la région immédiatement sous-
jacente aux tentacules aboraux sert de lieu de formation
aux blastostyles qui ont une identité compléte de structure
dans les deux formes.

Un argument supplémentaire peut étre tiré,en faveur
de I'étroite parenté des Tubulariides et des Chondrophorides,
de l'identité des méduses qu'ils produisent. De part et
d’autre, ce sont des Hydroméduses tétraradiaires, présentant;
a des degrés divers,la rudimentation des tentacules. Ceux-ci,
chez Chrysomitra, sont réduits au moment de la libération
a des tubercules rudimeéntaires, situés sur le bord circulaire
de 'ombrelle. Elle offre par conséquent tous les caractéres
d’une méduse Codonide et,si son origine n’était connue,
elle serait rangée parmi les Sarsiadae,c’est-a-dire rapprochée
des méduses qui dérivent des Tubulariides (ce terme est
pris ici au sens large).

D’autre part, il faut signaler une ressemblance histo-
logique qui vient confirmer singulierement nos vues : nous
voulons parler de la structure des nématoblastes et de leur
migration. En effet, chez la Tubulaire et surtout chez un
Gymnoblastique voisin, la Pennaire, les nématoblastes
offrent avec ceux de la Velelle une identité de structure
et de disposition tout a fait évidente. De plus, chez ces
différentes espéces, les nématoblastes se forment dans un
endroit bien déterminé et de la ils émigrent pour se rendre
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aux différentes parties du corps, surtout aux tentacules,
ol leur activité physiologique pourra se manifester.

En résumé, partant d’une forme simple d’Hydropolype,
I’Actinula de la Tubulaire, nous sommes parvenus a en
faire dériver un oragnisme aussi évolué que la Velelle.
Comme on le congoit aisément, la complication des diverses
parties de la Velelle est due a une nécessité physiologique
chez un organisme qui atteint une taille relativement grande.

Il résulte donc de 'exposé de ces différents points que
la Velelle est un Hydropolype qui s’est adapté progressive-
ment a la vie pélagique.

Chapitre 2. — Théorie polypomorphe
des Siphonophores

A) Type morphologique des Siphonophores

Dans I’état actuel de nos connaissances, il est permis de con-
cevoir comme suit le type morphologique desSiphonophores.

Un Siphonophore présente une tige centrale, portant
des appendices variés. Une de ses extrémités s’est déprimée
en une vésicule sécrétant une couche chitineuse et qui se
remplit de gaz : le flotteur. Comme I'organisme se place
le flotteur vers le haut, ’extrémité considérée constitue
Iextrémité supérieure. L’extrémité opposée, inférieure,
montre un orifice de communication entre la cavité de la
tige et I'extérieur : orifice buccal.

Sous le flotteur, on rencontre des organes médusomorphes :
les cloches natatoires. La partie de la tige qui porte le
flotteur et les cloches natatoires s’appelle plus spécialement,
nectosome. Elle pourvoit a la flottaison et a la locomotion
de l’animal. Elle s’oppose au reste de la tige ou stolon
qui sert de support a de petits groupes d’organes polypo-
morphes : les cormidies, et se termine inférieurement par
un gastrozoide, le gastrozoide primaire. L’ensemble cons-
titue le siphosome qui assure la nutrition, la reproduction
et la défense du Siphonophore.

Nous examinerons successivement la structure generale
de la tige, du flotteur, des cloches natatoires et des cormidies.




63 VELELLA SPIRANS FORSK 457

1. Tige du Siphonophore. — La constitution trés simple
de la tige est celle des hydrozoaires : deux feuillets épi-
théliaux, 'un externe, ectoderme, l'autre interne, endo-
derme, séparés par une lamelle sans structure, la mésoglée.
Sa structure ne varie pas, seule sa longueur est sujette a
des variations trés importantes. Quant a sa cavité, elle
se poursuit dans tous les appendices.

2. Le flotteur. — Le flotteur qui soutient le Siphonophore
a la surface de la mer, constitue une invagination de
I'extrémité supérieure de la tige. Cette invagination ou
pneumatophore présente deux parties. Situées l'une au-
dessus de l'autre, elles communiquent par un orifice annu-
laire, plus ou moins rétréci par un bourrelet ectodermique
épaissi. Elles varient par la structure de l’ectoderme qui
les tapisse. En effet, dans la partie supérieure, ovoide,
comprise entre l'orifice d’invagination et le bourrelet de
séparation, ’ectoderme simple sécréte une cuticule chiti-
neuse qui forme un revétement périphérique a la cavité
interne : c’est le pneumatocyste qui entoure le sac aérifere
ou réservoir. Son extrémité apicale est percée ou non
d’un pore apical. De plus, la partie inférieure du flotteur
a la forme d’un cone renversé (entonnoir). Son ectoderme
stratifié reste nu et déborde méme dans le réservoir dont il
recouvreintérieurement la partie inférieure du pneumatocyste.

D’autre part, la cavité gastrique de la tige entoure le
flotteur. Seulement, elle ne reste pas unique car des
cloisons constituées de deux couches endodermiques séparées
par une lame de mésoglée réunissent l’endoderme péri-
phérique a l’endoderme invaginé. Ainsi, ces cloisons sub-
divisent la partie aborale de la cavité gastrique en logettes
radiairement disposées.

3. Les cloches natatoires. — Suspendues sous le flotteur,
le long de la partie supérieure de la tige, elles ont la forme
et la structure de petites méduses sans manubrium et le
plus souvent sans tentacule marginal. Fixées par leurs
poles aboraux, les cloches natatoires sont comprimées bila-
téralement. Elles prennent naissance en une seule rangée ;
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seulement, la torsion de la tige fait qu’elles paraissent étre
insérées sur plusieurs rangs. Leur contraction rythmique
puissante permet au Siphonophore de se mouvoir sponta-
nément a la surface des eaux.

4. Les cormidies. — Elles s’insérent le long de la tige du
siphosome et se compose d’un certain nombre d’organes
plus ou moins compliqués.

a) Les organes nourriciers ou gastrozoides secondaires. —
Polymorphes, pourvus d’un orifice buccal, garnis d’un anneau
urticant, ils viennent en aide au gastrozoide primaire dans
la nutrition de l’organisme. Ils sont accompagnés d’un
long filament rétractile, pourvu de ramifications : les
tentilles riches en batteries urticantes. Ce filament sert a
la capture des aliments et & la défense du Siphonophore :
le filament pécheur. De plus, chaque gastrozoide secondaire
est entouré d’un certain nombre d’organes polymorphes :
les cystozoides présentant un pore terminal et un anneau
urticant. Ils servent & 'excrétion des détritus digestifs et
sont eux aussi accompagnés d’un tentacule simple treés
long, tres contractile, mais sans bouton urticant : le
palpacule.

b) Les organes reproducteurs : les blastozoides. — Unisexués
ou bisexués, sans bouche ni bourrelet urticant, ni tentacule,
ils donnent naissance a des bourgeons médusoides dont le
manubrium renferme les éléments sexuels. Ou bien ces
bourgeons restent fixes et, dans ce cas, les produits sexuels
mirs tombent du manubrium ou bien ils deviennent de
véritables petites méduses libres qui se détachent immatures.
Les produits génitaux de ces méduses ne mfrissent que
pendant la vie libre pélagique.

¢) Les organes protecteurs : les boucliers. — Gastrozoides
secondaires, cystozoides et blastozoides sont protégés par
des sortes d’écailles supérieures, aplaties, triangulaires,
plus ou moins nombreuses : les boucliers. lls présentent
des cotes saillantes, riches en nématocystes et s’articulent
a leur extrémité proximale avec la tige, par un pédicule
entouré de muscles ékjlvateurs ou abaisseurs. '
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B) CLASSIFICATION DES SIPHONOPHORES.

Si on considére les Siphonophores, deux cas peuvent se
présenter : ou bien ces organismes pélagiques possédent,
avec plus ou moins de modifications, tous les organes décrits
a propos du type morphologique, ou bien ’absence de telle
ou telle partie amene des changements notables dans la
structure générale du Siphonophore. Et c’est surtout de
I'absence ou de la présence du flotteur que dérivent des
modifications importantes. En effet, lorsque le flotteur
manque, des cloches natatoires le suppléent dans sa fonction.
Lorsqu'il est petit et incapable de maintenir seul le Siphono-
phore a la surface de la mer, celles-ci lui viennent en aide
pour la flottaison ou les mouvements du Siphonophore ;
d’autre part, lorsqu’il est bien développé, les cloches nata-
toires font défaut. Il nous est donc permis de classer les
Siphonophores selon leur flotteur. Nous voyons que ces
organismes se répartissent en deux grandes catégories :

[. les Siphonophores a flotteur
II. les Siphonophores sans flotteur.

1) Les SIPHONOPHORES A FLOTTEUR ou PHYSO-
PHORIDES comprennent :

1. des formes a flotteur monothalame
2. des formes a flotteur polythalame.

1) Les formes a flotteur monothalame se subdivisent
en :

A) les formes a flotteur microthalame : Physonectides.

Type morphologique : & nectosome comprenant un
flotteur petit, imperforé, avec entonnoir surmonté d’un
réservoir et de cloches natatoires : a siphosome & stolon
plus ou moins allongé verticalement.

B) les formes a flotteur macrothalame.

Elles se divisent, selon la présence ou non de cloches
natatoires, en :
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a) Formes pourvues de cloches nataloires : Auronectides.

Type morphologique : le flotteur comprend un réservoir
trés grand et un entonnoir (aurophore) rejeté sur le coté
avec orifice latéral : siphosome raccourci.

b) Formes dépourvues de cloches natatoires : Cystonectides.

Type morphologique : nectosome a flotteur trés grand,
le réservoir trés grand, perforé, surmontant l’entonnoir,
pas de cloches natatoires.

D’apreés le siphosome ils comprennent des formes a stolon
allongé verticalement, Rhizophizines et des formes & stolon
allongé sous la face inférieure du flotteur, Physalines.

2. Les formes a flotteur Polythalame constituent les
Chondrophorides.

Nectosome : a flotteur trés grand, a plusieurs chambres
aériféres, étalé horizontalement et dépourvu de cloches
natatoires. Siphosome : stolon extrémement raccourci,
appendices développés a la face inférieure du flotteur.

Les Chondrophorides comprennent des formes a voile,
Velellides, des formies sans voile, Porpitides.

II. Les SIPHONOPHORES SANS FLOTTEUR et
uniquement pourvus de puissantes cloches natatoires
constituent les CALYCOPHORIDES.

Nectosome & cloches natatoires trés grandes, plus ou
moins nombreuses, disposées sur une tige divergente, par
rapport au stolon, du siphosome allongé verticalement. Les
tiges du siphosome et du nectosome s’unissent en un point
commun.

La seule considération de ce groupe prouve que son
organisation interne différe totalement de celle des Physo-
phorides. D’une part, I’absence du flotteur et son rempla-
cement par des cloches natatoires puissantes font que, chez
les Calycophorides, le sommet morphologique ne répond
pas au sommet physiologique. D’autre part, les Calyco-
phorides subissent deux proliférations bien distinctes : un
bourgeonnement donne le siphosome et un autre, latéral,
donne le nectosome. Ces deux bourgeonnements convergent
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'un vers l'autre, au lieu de s’effectuer sur le méme support
comme chez les Physophorides.

Ces deux différences importantes empéchent tout rap-
prochement des Calycophorides aves les Physophorides.
Comme nous nous réservons de revenir sur ce sujet dans un
travail ultérieur, nous n’approfondirons pas dans cet exposé
la question des Calycophorides. '

C) DEVELOPPEMENT DES SIPHONOPHORES

Comme nous laissons en réserve ’étude des Calycopho-
rides nous nous bornerons dans les lignes qui suivent &
rappeler ce qui se passe chez les Physophorides, sauf les
Chondrophorides, vus en détail dans la partie descriptive.
D’une maniére générale, a I’heure actuelle, on a établi les
faits suivants pour les Physonectides, les Auronectides et
les Cystonectides : I’ceuf fécondé, aprés sa mise en liberté,
subit une segmentation totale et égale, et se transforme en
‘une morula pleine. Bientdt cette morula présente une assise
superficielle de petites cellules ciliées, ectoderme, et une
masse interne de grandes cellules chargées de deutoplasme,
endoderme primitif. L’embryon s’allonge, devient ovoide,
puis tubulaire. L’endoderme primitif produit une couche de
cellules plates, I'endoderme définitif. Ce processus s’accentue
de plus en plus, ’endoderme primitif disparait et ses réserves
nutritives servent a l’accroissement de la larve. Bientot
apparait une cavité centrale, la cavité¢ gastro-vasculaire.

A T'un des poles de l’embryon, l’ectoderme s’épaissit
pour former un nodule qui se creuse d’une cavité et se
transforme. en le flotteur de l’organisme.

Sous le flotteur, on remarque un étranglement, annulaire
auquel fait suite un appendice polypomorphe : le gastrozoide
primaire. Celui-ci est séparé de la partie supérieure par une
dilatation dont l’ectoderme épaissi, riche en nématocystes,
constitue un bourrelet urticant. Au niveau de cette dilatation,
la paroi du corps s’évagine et va constituer le filament
pécheur du gastrozoide primaire.

A lextrémité inférieure de I’embryon, a un endroit
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fortement pigmenté s’ouvre un orifice qui met la cavité

du gastrozoide en communication avec l'extérieur : la

bouche du gastrozoide primaire. Par conséquent nous
pouvons distinguer
dans la larve : 1) le
flotteur et I’étrangle-
ment inférieur séparés
du 2) gastrozoide pri-
maire par une dilata-
tion avec bourrelet ur-
ticant et filament
pécheur. HAECKEL
(1888) a désigné une
telle larve sous le nom
~de Siphonula (fig. 6
dans le texte).

La suite du déve-
loppement nous ap-
prend que :

1. Le filament pé-
cheur du gastrozoide

Fig 6 primaire dégénere et
disparait et que le
bourrelet urticant se retrouve & la base du gastrozoide
primaire.
2. Le flotteur et le gastrozoide primaire ne varient pas.
3. L’étranglement annulaire immédiatement sous-jacent
au flotteur s’allonge considérablement et va bourgeonner,
au-dessus, les cloches natatoires et en-dessous, les cormidies.
Le nombre et la disposition des zones de bourgeonnement
difféerent selon les individus. Mais, il est certain que les
cloches natatoires se développent comme de petites méduses-
et que les cormidies naissent d’un seul bourgeon, diverticule
de la paroi du stolon, qui se subdivise secondairement en
les divers éléments de la cormidie.
Ce type général de développement étant décrit, nous-
devons maintenant chercher succinctement s’il répond




69 VELELLA SPIRANS FORSK 463

exactement a ce qui se passe chez tous les Physophorides
autres que les Chondrophorides.

Voyons aussi si ces organismes présentent dans le cours
de leur ontogéneése un stade larvaire qui est la Siphonula
ou qui se réduit a celle-ci.

Physonectides. — Ils présentent le stade Siphonula
caractéristique.
Auronectides. — Ce sont des formes bathypélagiques

dont la larve passe par un stade Auronula (HAECKEL,
1888). Cette auronula se distingue de la Siphonula par le
seul fait que l'entonnoir (aurophore) a été rejeté sur le
coté et débouche a I’extérieur par un pore aérifére (auros-
tigma). Comme le déplacement de I’entonnoir parait bien
n’étre que secondaire, on s’aper¢oit que l'auronula se
rattache aisément a la siphonula.

Cystonectides. — Rhizophyzines. — Ces Siphonophores
allongés verticalement et qui different du type morpho-
logique par I’absence de cloches natatoires, compensée par
la grandeur du flotteur, possédent dans leur développement
un stade Siphonula caractéristique.

Phyzalines. — Caractérisés par un flotteur trés grand,
ils passent par le stade Siphonula. Seulement, le stolon du
siphosome, au lieu de s’allonger verticalement, vient se
placer horizontalement a la partie physiologiquement
inférieure du flotteur. 3

En résumé, 1’étude comparative précédente nous permet
de conclure : les Physophorides autres que les Chondropho-
rides passent dans le cours de leur développement par un
stade larvaire caractéristique : la Siphonula.

D) COMPARAISON ENTRE SIPHONULA, ACTINULA ET RATARULA

Nous possédons maintenant tous les éléments nécessaires
pour établir une comparaison entre les deux formes larvaires
spéciales que nous rencontrons chez les Siphonophores
Physophorides : Siphonula et Ratarula.

Pour ce rapprochement, nous nous baserons, comme
nous l’avons fait pour la Ratarula seule, sur une forme
larvaire d’Hydropolype : I’Actinula.
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Si nous examinons ces trois formes larvaires, nous cons-
tatons aisément que, outre l'identité de structure de leurs
parois, nous pouvons les diviser en trois parties nettement
caractéristiques, qui évoluent différemment : une supérieure,
une moyenne, une inférieure. Nous les étudierons suc-
cessivement :

a) La partie supérieure chez 1’Actinula comprend le
cylindre aboral recouvert d’une cuticule chitineuse dont
la périphérie s’arréte dans une gorge limitée extérieurement
par un bourrelet d’ectoderme épaissi. Sa cavité gastro-
vasculaire se divise en deux dilatations réunies par un
pédoncule. Nous avons démontré antérieurement que cette
partie de I’Actinula répond a la portion aborale de la Ratarula
caractérisée par le flotteur et limitée inférieurement par
un plan passant au-dessus des tentacules et du plancher
de la cavité du cone.

Ces faits étant établis, il devient immédiatement évident
que cette partie supérieure de I’Actinula et de la Ratarula
répond a la partie aborale de la Siphonula. Chez cette
larve,elle est limitée a la partie inférieure de I’étranglement
qui se trouve a la base du flotteur. Ce pdle aboral d’ailleurs
se caractérise également chez la Siphonula par la présence
d’un flotteur. -

Chez la Siphonula, le pneumatophore se compose de deux
parties parfaitement distinctes. Un cone renversé inférieur,
a ectoderme stratifié nu, I’entonnoir, est surmonté d’une
cavité ovoide, le réservoir dont I’ectoderme simple sécrete
une couche chitineuse, paroi du pneumatocyste. Cette
paroi chitineuse affecte la forme d’une coupe renversée
et son bord s’arréte au niveau d’un bourrelet annulaire
d’ectoderme épaissi situé entre le réservoir et I’entonnoir.

D’autre part, si 'on examine le flotteur de la Ratarula,
on retrouve exactement les mémes parties : en effet, la
paroi pneumatocystique, en forme de chapeau chinois, de
cette larve occupe, elle aussi, la partie supérieure de la
cavité d’invagination. Elle s’arréte également au niveau
d’un bourrelet ectodermique circulaire épaissi; de plus,
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cette paroi chitineuse et ce bourrelet comparables a ce
qui existe chez la Siphonula, délimitent chez la Ratarula
une cavité ouverte vers le bas, qui correspond au réservoir
aérifére de la Siphonula. De méme, chez la Ratarula, la
partie inférieure du pneumatophore n’a pas encore sécrété
de chitine et par conséquent, nous pouvons comparer la -
cavité qu’elle circonscrit, & l’entonnoir de la Siphonula.
Seulement, chez les Chondrophorides cet état primitif se
transforme comme il a été décrit plus haut, tandis que,
chez les autres Physophorides, il persiste, avec parfois des
modifications secondaires (aurophore des Auronectides).

Par conséquent, le flotteur des Chondrophorides et celui
des autres Physophorides présentent la méme structure
primitive. En outre, nous-avons vu qu'’ils proviennent tous
deux de l'invagination de la partie aborale de la larve,
invagination qui correspond a la région apicale de I’Actinula.

En ce qui concerne la cavité gastrigue aborale de la
Ratarula, nous avons rapporté précédemment la cavité
du cone a la dilatation proximale de I’Actinula et les canaux
endodermiques primaires a I’ampoule basilaire.

Si nous examinons la partie aborale de la Siphonula,
nous constatons que la cavité gastrique indivise de I’étran-
glement annulaire répond a la cavité du cone chez la
Ratarula. Vers le haut, cette partie de la cavité gastrique
s’étale autour de I'invagination du flotteur. Mais cette
expansion, au lieu de rester simple, se subdivise, comme
chez la Ratarula, en logettes canaliculaires radiaires, par
formation de cloisons composées de deux épithéliums endo-
dermiques séparés par une lame de mésoglée. Donc, cette
cavité gastro-vasculaire apicale représentée par les canaux
radiaires répond aux canaux endodermiques primaires de
la Ratarula et partant, & la dilatation proximale de I’Acti-
nula.

Seulement, il faut remarquer que les canaux primaires
de la Ratarula ne restent pas simples, ils se ramifient énor-
mément : ils vont donner tous les canaux endodermiques
qui perforent l'organe central. Car, I’endoderme de la
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zone supérieure chez la Ratarula, est le siege d’une prolifé-
ration intense : en plus des canaux de l'organe central,
il donne naissance aux canaux du limbe, de la collerette
et de la couronne sous-limbaire.

Cette faculté d’accroissement se retrouve également a la
partie aborale de la Siphonula. Le rétrécissement annulaire
compris entre la base du flotteur et le bourrelet urticant,
prolifere activement. Mais, au lieu de pousser vers 'intérieur
comme chez la Ratarula, cette partie de la Siphonula
s’accroit énormément en longueur. Elle bourgeonne des
cloches natatoires a4 sa partie supérieure et des cormidies
a sa partie inférieure. Donc, chez la Siphonula, le stolon
du siphosome et la tige du nectosome qui porte les cloches
natatoires représentent la partie supérieure de la Ratarula.

Par conséquent, nous pouvons homologuer la partie
supérieure de '’Actinula, de la Ratarula et de la Siphonula.

b) La partie moyenne comprend, chez I’Actinula, le
pédoncule gastrique moyen, I'anneau endodermique, les
tentacules aboraux et l’anneau nématoblastique. Anté-
rieurement, nous 'avons comparée avec la partie moyenne
de la Ratarula, située entre le plan supérieur passant
au-dessus des tentacules et du plancher de la cavité du
cone, et le plafond du gastrozoide. Chez la Ratarula, elle
comprend le cone, la masse nématoblastique interne et
les tentacules proprement dits.

Il est clair que la partie moyenne de I’Actinula répond
a la partie moyenne de la Siphonula, caractérisée par la
ceinture urticante externe qui subsiste et par le filament
pécheur qui disparait. Il n’y a pas d’anneau endodermique
soutenant des tentacules pleins ; cela se congoit aisément,
car le filament pécheur tentaculiforme est creux et apparait
comme une évagination de la paroi du stolon. Par consé-
quent, nous pouvons homologuer la partie moyenne de
I’Actinula, de la Ratarula et de la Siphonula.

¢) La partie inférieure, comprend chez I’Actinula, le
cone buccal, futur hypostome. Il est immédiatement évident
que ce cone buccal répond au gastrozoide de la Ratarula
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et a celui de la Siphonula. Par conséquent, nous pouvons
homologuer la partie inférieure de ’Actinula, de la Ratarula
et de la Siphonula. ‘

Il résulte donc de I’examen précédent que, pour établir
une comparaison compléte entre Actinula, Ratarula et
Siphonula, il existe deux différences dont la réduction
s’impose.

Elles consistent en :

1. La complication du systéme gastro-vasculaire de la
partie supérieure de la Ratarula, et

2. La poussée interne de l’ectoderme nématoblastique
chez la Ratarula, poussée qui donnera naissance a un
organe particulier aux Chondrophorides, la masse cnidce
blastique interne.

Comme nous I’avons vu dans la partie descriptive, cette
portion ectodermique riche en nématoblastes est localisée
dans la partie moyenne. Elle prolifére activement vers le
centre et réduit la cavité gastro-vasculaire au point de la
faire disparaitre. Finalement, ce processus améne la forma-
tion d’une lame nématoblastique uniforme qui s’épaissit
de plus en plus. Cette couche ectodermique interne sépare
complétement, du moins au début, la cavité gastrique
supérieure de la cavité du gastrozoide primaire. D’autre part,
la cavité supérieure se trouve considérablement déprimée
par l'invagination apicale du flotteur, trés développé chez
les Chondrophorides. De cette fagon, la partie gastrique
aborale de la Ratarula se trouve coincée entre la lame
nématoblastique interne et le flotteur. Aussi, chez la larve
de_Velelle, elle ne pourra s’étendre verticalement comme
chez les autres Physophorides. Au contraire, elle devra
s'étaler dans le plan horizontal et, pour subvenir aux besoins
d’'un organisme de taille relativement grande, elle devra
se subdiviser secondairement en un réseau trés complexe
de canaux endodermiques.

Par conséquent, la considération de ces faits nous apprend
que la complication du systéme gastro-vasculaire aboral
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chez la Ratarula s’explique facilement par I’apparition de
la prolifération interne de l’ectoderme nématoblastique.
Comme cette derniere n’est qu’une modalité spéciale dans
le développement des Chondrophorides, nous pouvons
homologuer Ratarula, Siphonula et Actinula, c’est-a-dire
les stades larvaires d’un Chondrophoride, des autres
Physophorides et d’'un Hydroide Gymnoblastique.




CONCLUSIONS GENERALES

L’exposé des faits et des considérations théoriques nous
ameéne a deux conclusions générales importantes.

1. Le rapprochement de la Siphonula et de la Ratarula
nous permet d’établir que les Chondrophorides se rattachent
aux autres Physophorides. Ils en different seulement par
un processus spécial dans leur mode de développement : la
prolifération vers l'intérieur de ’ectoderme nématoblastique.

En conséquence, la distinction nette établie par HAECKEL,
1888, entre Disconanthes (Chondrophorides) et Siphonanthes
(Physonectides, Auronectides, Cystonectides, Calycophorides)
doit étre écartée. Les Siphonophores se subdivisent en formes
a flotteur : Physophorides (Physonectides, Auronectides,
Cystonectides, Chondrophorides) et en formes sans flotteur :
Calycophorides. ;

2. Il ressort de la comparaison entre les stades larvaires
Siphonula et Actinula, la méme conclusion que celle du
Ch. 2 de la partie générale et se rapportant exclusivement
aux Chondrophorides. Nous pouvons généraliser cette
conclusion et I’étendre a tous les Siphonophores a flotteur :
les Physophorides dérivent d’Hydropolypes voisins des
Tubulariides.

Quant aux Calycophorides, le fait que leurs produits
sexuels prennent naissance dans le manubrium des méduses
qu’ils produisent, nous permet de les rapprocher des
Hydrozoaires dont les méduses offrent la méme particu-
larité. Nous pouvons en conclure que les Calycophorides
dérivent d’Hydroides Gymnoblastiques. §

En résumé, tous les Siphonophores proviennent d’hydro-
polypes Gymnoblastiques qui se sont adaptés a la vie pélagique.

(Université de Liége. Laboratoire de Zoologie).
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EXPLICATION DES FIGURES DU TEXTE

FI1G. 1a-1d. — Ordre d’apparition des tentacules désignés par I, I1, I11...
Dans ces 4 figures, les huit axes principaux situent 'empla-
cement des canaux radiaires. Le bord circulaire ou ovalaire
représente le canal basal.

Fig. 1a : Conaria.
Fig. 16 : Ratarula.

Fig. 1c : Rataria. Les lignes en pointillé partant des axes
NW-SE et W-E sont des bifurcations des canaux radiaires.

Fig. 1d : Velella jeune.

F1G. 2a-2d. — Transformation du pneumatocyste. Le bord circulaire
ou ovalaire représente la limite externe du pneumatocyste.

Fig. 2a : Conaria. Une chambre circulaire.
Fig. 26 : Ratarula. Une chambre ovalaire.

Fig. 2¢ : Rataria. Une chambre centrale, déprimée par 8 crétes
radiaires, est entouréde d’une seconde chambre annulaire
dont la limite interne est représentée par I'ovale interne.
Cette seconde chambre se poursuit vers le haut en 8 canaux
radiaires situés suivant les axes principaux. Ces 2 chambres
sont réunies par 2 pneumatopyles (O) situés dans Paxe
N.N.E.-S.S.W.
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Fig.

FiG. 3a.

FIG. 3b.
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2d : Velella jeune. Par suite du plus grand accroissement
des secteurs E-S et W-N, les axes radiaires se sont tordus
en S : les chambres aériféres deviennent parallélogrammiques.
Par confluence des canaux de la chambre secondaire, celle-ci
est parfaitement concentrique a la premiére, de méme que
les autres. Les stigmas (+) ont apparu les deux premiers
formant une croix avec les suivants. Les logettes délimitées
par une ligne pointillée figurent les prolongements supérieurs
des chambres dans la créte chitineuse.

— Schéma d’une Disconula d’aprés Haeckel (Théorie médu-
somorphe).
bl. blastozoide.

c. cor. = canal coronal.

c. exo. = canal exombrellaire,
c. hep. = canal hépatique.

¢. mar. = canal marginal.

c. sub. = canal subombrellaire.
cent. = centradenia.

ét. gas. = étoile gastrique.

é. hép. = étoile hépatique.

é. pal. = étoile palléale.

exo. = exombrelle.

p. a. = pole aboral.

p. o. = pole oral.

b. ap. = pore apical.

pmec. = pneumatocyste.

pp. = pneumatopyle.

sub. = subombrelle.

i = tentacule.

— Schéma d’une jeune Conaria d’aprés Woltereck, 1904.
Fig. E du texte,

b. g. = anneau cnidoblastique.

CJOFT = canal circulaire.

c. rad. = canal radiaire.

est. = estomac,

mk. = médusenknospe (flotteur 4+ cone).

P 7. = primirzooide.

t. = emplacement des tentacules provisoires.

F1G. 4. — Coupe longitudinale d’une Actinula de Tubularia larynx

au moment de Péclosion (X 200).

an. end. = anneau endodermique.

ool = cbne buccal.

cup. chit. = cupule chitineuse aborale.

ect. = ectoderme.

ect. g. = plage glandulaire de Pectoderme apical.

ect. g. s. = sillon qui délimite ect. g.

end. = endoderme.

ep. ect. = épaississement ectodermique annulaire de la
_ base des tentacules aboraux.

m. n. = masse nématoblastique.

D. a. = pole aboral.

b. o. = pole oral.

s. = gorge annulaire ou se termine la cupule

chitineuse. ;
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tentacule aboral.

subdivisions de la cavité gastrique.

dilatation de la partie aborale basilaire.

dilatation proximale de la partie aborale.

pédoncule de réunion entre les 2 dilatations
aborales.

pédoncule gastrique moyen.

cavité gastrique du cone buccal.

FiC. 5. — Coupe semi-schématique d’un jeune hydranthe de Tubularia
larynx (x 80).
1-3-4-5 = Subdivisions de la cavité gastrique qui répon-
dent a celles, pareillement numérotées, dans
la figure 4 du texte.

A
-
w N RN

I

u B

I

an. end. = anneau endodermique.

bz. = blastozoide.

ep. ect. = épaississement ectodermique annulaite a la
base des tentacules aboraux.

hyd. = hydrostome.

hyp = hypostome.

p. ab. = pole aboral.

D05 = poéle oral.

pér. = périsarc.

s = gorge annulaire ot se termine le périsarc.

Shiis = Sporosac.

t. ab. = tentacule aboral.

t. o. = tentacule oral.

Fi1G. 6. — Schéma de Siphonula d’aprés Haeckel.

1-3-4-5 = subdivisions de la cavité gastrique répondant
a celles pareillement numérotées dans les
figures 4-5 du texte.

an. wrt. = bourrelet annulaire urticant.

ent. = entonnoir du flotteur.

ep. ect. = bourrelet ectodermique entre I'entonnoir et le
réservoir du flotteur.

el. b, = étranglement annulaire a la base du flotteur.

a. = gastrozoide.

p. ab. = poOle aboral.

D0, = pdle oral.

p. . = pneumatocyste.

7es. = YESErvoir.

fl. b, = filament pécheur.

ABREVIATIONS EMPLOYEES
DANS LES FIGURES DES PLANCHES

b. ect. = bourrelet ectodermique, pneumatophoral.
bt = bourrelet urticant.

bz. = blastozoide.

z: = cone,

58 = canal ascendant.

c. ab. = canal aborall

¢. b. + = canal basal ou circulaire.

X canal de la collerette.
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end. in.

L a.ex.
L a. in.
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In

|
Hon

m
nu

T I TR T

I 1 1 1

{1

canal inférieur.

canal limbaire.

canal marginal de la collerette.

canal marginal du limbe.

canal radiaire.

canal supérieur.

canal transverse.

canal tentaculaire,

cavité du cone.

cavité du gastrozoide ou de la vésicule.

cavité ou chambre du pneumatocyste.

collerette.

cloison primaire,

cloison secondaire.

communication entre 'endoderme du cone et
celui du gastrozoide.

couronne sous-limbaire.

créte limbaire ou créte membraneuse de la
voile.

créte chitineuse de la voile.

créte du pneumatocyste.

créte du pneumatophore.

disque ou épaississement oral.

ectoderme,

endoderme,

endoderme externe du cone ou plafond de
I’endoderme du gastrozoide.

endoderme interne du cone.

gastrozoide.

limbe.

lamelle anhiste externe.

lamelle anhiste interne.

mésoglée.

masse nématoblastique.

orifice aboral.

orifice buccal.

organe central.

pneumatocyste ou flotteur,

pneumatopyle.

poche glandulaire de la collerette.

pole aboral.

pole oral.

pneumatophore.

stigma.

tentacule.

tube aérifére.
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EXPLICATION DES PLANCHES

PLANCHE X
Fig. 1-4 .

FI1G. 1. — Coupe méridienne d’une Conaria (< 200). Dans sa partie

apicale, la coupe passe, a gauche, par un canal radiaire, a
droite par un axe adradiaire.

F1G. 2. — Coupe méridienne d’une Ratarula (< 200), légérement
oblique par rapport au plan N-S. A droite, l1a coupe intéresse
un tentacule. k

FiG. 3. — Coupe méridienne de Ralaria (X 200). Par suite de la
contraction due 2 la fixation, la partie inférieure du pneuma-
tocyste s’est décollée du pneumatopore et se trouve rejetée
a Pintérieur de la cavité du flotteur.

FIG. 4. — Coupe faite dans le plan E-W de jeune Velella (< 150).

PLANCHE X1 -
Fig. 5-21

F1G. 5. — Conaria, vue de profil (x 60).

FIG. 6. — Ratarula, vue de profil (x 60).

FIG. 7. — Ratarula, plus agée, vue de profil (< 60).

F1G. 8-11. — Coupes de plus en plus tangentielles faites dans la
Conaria qui a servi a établir la fig. 1, pl. I (x 200). Ces
coupes passent :

Fig. 8. — par le bord interne de "anneau ectodermique aboral.

Fig. 9. — a peu prés par le milieu de I'anneau endodermique
circulaire.

Fig. 10. — par le bord externe de I'anneau endodermique. (A
la partie supérieure, on remarque la structure de la collerette,
au centre, la périphérie de la cavité du pneumatocyste, a
gauche la communication entre endoderme du cone et celui
du gastrozoide. La masse nématoblastique forme une couche
continue).

Fig. 11. — par le bord ectodermique externe de Panneau
apical.

FiG. 12-13. — Coupes perpendiculaires a I’axe oro-aboral d’une
Conaria (X 200).

Fig. 12. — La coupe intéresse la partie supérieure de I'anneau
endodermique apical et montre la structure de la collerette.
Fig. 13. — La coupe passe dans le flotteur par les 8 canaux
radiaires 4 Vendroit ol Pectoderme pneumatophoral n’est
séparé de I'ectoderme externe que par une couche de mésoglée,
endroit qui deviendra la couronne sous-limbaire de I’adulte.
F1G. 14-15. — Coupes obliques par rapport a I’axe oro-aboral d’une

Fig.

Conaria. Elles montrent en allant de I'extérieur vers l'inté-
rieur : la paroi du gastrozoide (ect., més., end.), la cavité
du gastrozoide, la paroi du cone (end., ex., m. n., end. in.)
et la cavité du cone (x 200).

14. — La coupe passe par la partie supérieure du cone.
En 4 points, au-dessus de la coupe, les canaux primaires
montrent la communication endodermique avec I'endoderme
externe du cone. En 4 points, en dessous, ils débouchent,
dans la cavité du cone.
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Fig. 15. — La coupe passe par la partie inférieure du cone.
L’endoderme externe n’est séparé de I’endoderme interne
du cone que par la m, n. en dessous, et par une lame méso-
gléenne au-dessus.

FiG. 16-17. — Coupes tangentxelles paralléles a I'axe oro-aboral de
Ratarula (X 200).
Fig. 16. — La coupe passe entre le pore aboral et la périphérie

de la_larve. A gauche, elle intéresse un tentacule.

Fig. 17. — Coupe tangentielle A la surface de la larve. La partie
supérieure de la figure montre une coupe de la collerette,
1’inférieure, une coupe du gastrozmde avec I'ébauche du
tentacule.

Fi1G. 18-19. — Coupes de Ralarula obliques par rapport a Paxe
oro-aboral (X -140).

Fig. 18. — La coupe passe en haut par le limbe et en bas par
le canal basal.
Fig. 19. — La coupe passe en haut par le canal basal, en bas

par le cone.
Fig. 20. — Coupe longitudinale de la collerette d’une Rataria (X 210).
F1G. 21. — Collerette de jeune Velella, montée in toto, destinée a
représenter la formation des cceecums arborescents, des
canaux de la collerette et du limbe (x 140).

PLANCHE XII
Fig. 22-35

FiG. 22. — Jeune Rataria, vue de profil (X 60).

Fi1G. 23. — Jeune Velella, vue de profil (X 60).

F1G. 24. — Coupe perpendiculaire a I’axe oro-aboral d’une jeune
Velella (x 150). Elle passe par le milieu du pneumato-
cyste, montre la 17¢ chambre du flotteur (1, ca. pec.), deux
prolongements tubulaires de la deuxiéme chambre (2, ca. pc.)
ou viennent déboucher les 2 stigmas primaires, les 8 crétes
du pneumatophore surmontées des 8 crétes de la 17¢ chambre
et les 4 canaux ascendants dont le c. a. W. s'unit 4 un
canal limbaire.

FiG. 25-27. — Coupes perpendiculaires, légérement obliques a l'axe
oro-aboral, faites du pole aboral vers le pole oral dans une
jeune Velella (X 120).

Fig. 25. — La coupe intéresse la base du pneumatocyste, de
la collerette et le sommet de Torgane central. On y remarque,
la persistance des 8 canaux radiaires s’unissant au centre
dans la cavité du cone .

Fig. 26. — La coupe montre les bifurcations que subissent les
8 canaux primaires coiffant 'organe central. En haut de
la figure, un canal radiaire se jette dans le canal basal.

Fig. 27. — Coupe passant par le milieu de lorgane central.
Les 8 canaux transverses ont apparu, 'un d’eux, a la
partie supérieure, se jette dans le canal basal.

Fi1G. 28. — Coupe perpendiculaire 2 'axe oro-aboral d’une Velella
Exe230):

La partie supérieure de la coupe a été déprimée méca-
niquement. Il subsiste deux crétes du pneumatophore. Un
stigma prouve, par comparaison avec la figure 24, que les
stigmas ultérieurs forment une croix avec les deux primaires.
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. — Coupe faite dans le plan E. W. d’une Velella (< 30).
Elle montre la constitution du pneumatocyste avec début
de la créte chitineuse, pneumatopyles et tubes aériféres.

. — Coupe perpendiculaire a ’axe oro-aboral de Velella (X 40),
légérement déformée par les manipulations. Au centre, la
masse némat. perforée de nombreux canaux et tubes
aériféres, revétue d’une enveloppe de canaux endod. et
limitée extérieurement par le pneumatophore. Entre la
masse centrale et le limbe se trouve le pneumatocyste.
A la partie inférieure, la collerette est libre et la couronne
sous-limbaire montre les canaux ascendants devenus nom-
breux et [Pépaississement pneumatophoral. La couche
mésogléenne s’est fortement développée.

. — Bourrelet ectodermique au niveau duquel se forment
les pneumatopyles chez Velella (X 180).

— Coupe transversale de la partie inférieure d’un blastozoide

dans la région des bourrelets urticants (x 82).

— Bourrelet urticant de tentacule montrant la disposition
et la structure des nématoblastes (< 400).

— Coupe transversale d’un canal de revétement de 'organe

central, montrant la différence d’aspect entre la partie supé-

rieure et inférieure du canal (x 950).

. — Coupe faite dans le plan E-W de lorgane central de
Velella (X 40).
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