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Résumé

1. Chez Distaplia unigermis et d’autres Ascidies du méme genre, le bourgeon
primordial s’individualise a la fin du développement larvaire, comme une évagi-
nation de I'ectoderme ventral dans laquelle pénétre Dextrémité distale de
I’épicarde gauche et un groupe de cellules mésenchymateuses. L’organogeneése
commence : le tube dorsal s’isole 4 partir de la vésicule épithéliale interne,
la vésicule elle-méme se différencie en rudiments de sac branchial, d’intestin
et de deux épicardes. Les terminaisons antérieures et postérieures, les faces
dorsale et ventrale sont bien visibles & ce stade. Le bourgeon primordial est
interprété comme la premiére génération de blastozoides qui n’atteint pas son
complet développement.

2. Le bourgeon primordial s’allonge et se divise en trois parties. Les deux
fragments antérieurs renferment les parties de 1’épiderme externe, la vésicule
interne, le tube dorsal et le mésenchyme. De plus, le fragment postérieur
comprend les rudiments du tube digestif et des épicardes. Pendant les stades
suivants de ’embryogenése, les deux fragments antérieurs ne montrent aucune
complication visible, mais le fragment postérieur poursuit son ontogenése et
forme les rudiments du blastozoide. Au stade de larve nageuse, les ébauches
des cavités péribranchiales, de D’appareil digestif, du cceur et des épicardes,
se distinguent déja.

3. L’oozoide vit de sept & onze jours. Pendant cette période, le nombre de
bourgeons peut atteindre de 15 a 20 ; ils résultent de la fragmentation des deux
parties antérieures du bourgeon primordial. Certains commencent 4 se transformer
en blastozoides. On voit des structures placentaires, formées par les vaisseaux
de l’oozoide et des blastozoides, qui nourrissent les blastozoides. Un a trois des
blastozoides secondaires atteignent leur plein développement et deviennent fonc-
tionnels pendant que l’oozoide est encore vivant. La phagocytose joue un réle
actif dans la résorption de I’oozoide en dégénérescence.

4. La colonie s’ébauche. Les blastozoides fonctionnels ne peuvent que se
reproduire sexuellement sous le contrdle de facteurs saisonniers. La croissance
de la colonie continue par division de bourgeons indifférenciés.

s

5. Le cycle de Distaplia est essentiel & la compréhension de I’évolution de

la métagenése chez les Tunicata :

a - chez les Ascidies primitives, pas de différences entre oozoide et blasto-
zoides, toutes les générations étant capables de reproductions sexuée et asexuée ;

b - chez les Ascidies plus évoluées et chez les Pyrosomida, ’oozoide et les
premiéres générations des blastozoldes (blastozoide I) ne se reproduisent qu’asexuel-
lement ; mais les générations suivantes (blastozoide II) utilisent les deux modes
de reproduction ;

¢ - chez Distaplia, les blastozoides de seconde génération divergent, les uns
restent semblables aux blastozmdes primaires (bourgeons primaires) et gardent
le mode de reproduction asexuée par fragmentation, les autres donnent des
zoides incapables de reproduction asexuée ;

d - le cycle de Doliolida se complique : les blastozoides primaires se diffé-
rencient en gastérozoides et phorozoides totalement incapables de reproduction
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et en protogonozoides issus des blastozoides secondaires (gonozoides) qui arrivent
a4 maturité sexuelle. Le cycle de Distaplia el de Doliolida dérive sans doute
de celui d’Ascidies plus primitives ;

e - le cycle des Salpes dérive sans doute de celui de Doliolida par une nette
simplification : elles ne possédent plus de générations de blastozoides I.

INTRODUCTION

La reproduction asexuée joue un role important dans la vie de
nombreux groupes animaux, rivalisant avec la reproduction sexuée et
méme, dominant cette derniére. Le phénoméne présente un intérét
biologique général et son étude, comme I’a montré Brien (1956), peut
aider a comprendre les mécanismes physiologiques du développement,
les processus de la sénescence et de la régénération des tissus, de
Phérédité somatique, etc. La possibilité de reproduction asexuée est
surtout caractéristique des animaux inférieurs et disparait au cours
de I’évolution. Cependant, certaines conditions écologiques (mode de
vie fixée, par exemple) peuvent faire réapparaitre et s’épanouir cette
faculté, ce qui s’est produit, notamment, chez les Ascidies et les autres
Tuniciers et a amené P'apparition de cycles évolutifs complexes.

Dans le présent travail, sont exposés les résultats des recherches
du cycle évolutif d’une Ascidie coloniale et une tentative est faite pour
établir les rapports phylogénétiques entre les cycles évolutifs pour les
différents groupes de Tunicata.

Le matériel a été recucilli en été, de 1963 a 1965, dans la mer
du Japon, prés des cotes de I'lle Poutiatine. Sur les Sargasses, dans la
zone littorale, on trouve en grande quantité, des colonies de Distaplia
(Ordre des Aplousobranchia, Polycitoridae) qui, pendant les mois de
juillet et d’aotit, produisent des larves en abondance. En les examinant
de plus prés, j’ai constaté que c’était précisément la nouvelle espéce
que j’avais déja décrite sous le nom de Distaplia unigermis (Ivanova-
Kazas, 1965). Ces Ascidies forment des colonies plates mais assez
charnues, qui atteignent 3 4 4 centimeétres. Les zoides ont une longueur
de 1,4 a 1,7 mm et 6 a 14 individus s’associent en systémes a cloaque
commun. Chaque zoide posséde un siphon buccal & 6 lobes, 12 tenta-
cules buccaux de longueur différente, 4 rangs de stigmas de chaque
coté (chaque rang ne présentant pas plus de 12 stigmas) et 3 languettes
dorsales. Le siphon cloacal du zoide a la forme d’une fente transver-
sale ; son extrémité supérieure est allongée en forme de languette
cloacale, présentant souvent trois lobes. L’estomac a peu de plis.
L’anus et ’ouverture du spermiducte sont situés au niveau du troi-
siéme rang de stigmas. Les organes génitaux se trouvent d’abord
a droite de l'intestin, puis ils se déplacent vers I’arriére. Les testicules
possédent jusqu’a 10 follicules. Pendant la période de reproduction,
existe une poche incubatrice, reliée au zoide par une longue tigelle
qui s’atrophie assez vite. Dans chaque poche, ne se trouve qu’un
seul embryon. Les larves sortent par la déchirure de la paroi de la
poche incubatrice et de la tunique.

Les observations ont été faites sur les jeunes Ascidies qui
s’étaient métamorphosées au laboratoire. On changeait I’eau des
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aquariums deux fois par jour. Les Ascidies ne recevaient pas de nour-
riture spéciale supplémentaire. Dans ces conditions, les animaux
croissaient et se développaient assez bien ; plusieurs exemplaires
étaient sous contrdle depuis plus de vingt jours. Mais, parfois, s’est
produite une dégénérescence massive des animaux, ce qui peut s’ex-
pliquer vraisemblablement par un pourrissement de P'eau.

HISTORIQUE DE L'ETUDE DU BOURGEONNEMENT
: CHEZ DISTAPLIA.

De nombreux auteurs avaient étudié la reproduction asexuée chez
Distaplia. Kowalevsky (1874) avait décrit le développement de bour-
geons dans les colonies de Distaplia (Didemnum) stylifera. Della Valle
(1881) fut le premier a observer la formation de bourgeons chez les
larves de Distaplia magnilarva. Ulianine (1885), Lahille (1890), So-
lensky (1893), Julin (1896) et Bonnevie (1896) poursuivirent ces
observations et, vers la fin du siécle dernier, se dessina un tableau
complet du cycle évolutif de Distaplia. Au vingtiéme siécle, les travaux
de Salfi (1933), Brien (1939) et Berrill (1935, 1948) sont consacrés
au bourgeonnement de Distaplia (D. magnilarva, D. rosea, D. gar-
stangi, D. bermudensis et D. clavata). Cependant, malgré tant de
recherches, certains problémes essentiels, comme le mode de formation
des colonies chez Distaplia, la capacité de bourgeonnement des zoides
adultes, etc., restent encore a élucider. Pour éviter les redites, nous
allons citer les données et les hypothéses des chercheurs précédents,
en méme temps quc nous exposerons et examinerons nos propres
observations.

STADES INITIAUX DU BOURGEONNEMENT
PENDANT LE DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE.

Comme l’ont montré Della Valle (1881) et d’autres, la repro-
duction asexuée de toutes les espéces de Distaplia commence déja au
cours de ’embryogenése. D. unigermis n’est pas une exception sous
ce rapport. Le premier bourgeon est formé chez ’embryon au stade
d’organogenése avancée (Fig. 1), possédant déja les ébauches de tous
les principaux organes larvaires : ébauches de la queue, de P'appareil
adhésif, de la vésicule cérébrale, de l'intestin, etc. La tunique de
I’embryon atteint, vers cette période, une épaisseur considérable et
elle posséde un aspect écumeux caractéristique, da a la présence de
nombreuses cellules vésiculeuses. Le pharynx a déja la structure
d’un sac assez volumineux A parois minces, avec une ébauche d’en-
dostyle ; les cavités péribranchiales lui sont adjacentes et il y a
déja quatre rangs de stigmates branchiaux de chaque coté, chaque
rang possédant de 10 a 11 stigmates.
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Du fond du pharynx, des deux cotés de I'cesophage, pendent deux
sacs a parois minces, les épicardes, qui communiquent largement avec
le pharynx (Fig. 2). Le sac qui se trouve 4 droite est assez court, celui
de gauche est plus développé et, comme nous le verrons plus loin,
il joue un role important dans la formation du bourgeon. Au-dessous
de I’épicarde droit, se trouve un petit sac 4 parois minces dont une

Fie. 1

Distaplia unigermis.
L’embryon au moment de la séparation du bourgeon primordial.

Abréviations
ahd. : abdomen - a.d.: anse digestive - a.v. : ampoule vasculaire - b. : bourgeon -
bl. : blastozoide - c.: ceeur - c.b.: cavité branchiale - ch.: corde - c.p.: cavité
péribranchiale - end. : endostyle - ent.p. : entoderme prégastral - épi. : épiderme -
ép.d. : épicarde droit - é.int.: épithélium interne - ép.g.: épicarde gauche -
est. : estomac - é.ext.: épithélium externe - gg.d.: ganglion définitif - é.gén. :
ébauche génitale - gl.p.: glande pylorique - i.: intestin - int.: ébauche intes-
tinale - l.d. : languette dorsale - més.: mésenchyme - wes.: cwsophage - ooz. :
oozoide - ooz.r. : oozoide en régression - p.ad.: papille adhésive - p.ad.r. : papille
en régression - pig.: pigment larvaire - ¢.: queue - (.r.: queue en régression -
rés. : réservoir de la glande pylorique - s.b. : siphon buccal - s.cl. : siphon cloacal -
st. : stigmates branchiaux - t.: tunique - t.b.: tentacules buccaux - t.d.: tube
dorsal - th. : thorax - v.bl. : vaisseaux du blastozoide - v.cér. : vésicule cérébrale -
v.d. : vaisseau droit de la tunique - v.g.: vaisseau gauche de la tunique - v.ooz. :
vaisseau de 'oozoide - v.par.: vaisseau parastigmatique.

paroi s’enfonce vers l'intérieur : c’est I’ébauche du cceur et du péri-
carde.

Le développement des épicardes et du cceur a été étudié par
Julin (1896) chez D. magnilarva. D’aprés cet auteur, ’évagination de
la paroi pharyngienne forme deux tubes procardiques. Celui de droite,
par un étranglement transversal, se divise en dcux parties, la partie
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distale se transformant en péricarde ct la partie proximale devenant
I’épicarde droit. Le tube procardique gauche tout entier se transforme
en épicarde gauche.

Fic. 2 0es.
Reconstitution d’aprés des coupes éPd
de l'extrémité postérieure de l'em- e
bryon au moment de sa séparation
du bourgeon primordial.

est.

4

Une opinion qui ne manque pas de fondement, est que les épi-
cardes des Ascidies sont les homologues des cavités coelomiques des
autres Deuterostomia (Berrill, 1950).

Fi6. 3

Deux stades de développement du bourgeon primordial.
A. : bourgeon non encore séparé. - B. : bourgeon peu de temps aprés la séparation.

Dans la partie ventrale postérieure de I'’embryon, un peu a gauche
de la ligne médiane, apparait une pctite évagination de Vectoderme
dans laquelle pénétrent PIextrémité distale de I’épicarde gauche et
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plusieurs cellules mésenchymateuses (Fig. 1, 2 et 3, A). Cette évagi-
nation se détache et se transforme en bourgeon dit primaire ou
primordial, qui reste libre dans la tunique.

Au moment de la libération du bourgeon, I’embryon renferme
encore beaucoup de vitellus dans l'’ectoderme et dans I’ébauche de
I’intestin. Les parois pharyngiennes du péricarde et des épicardes,
en général, présentent une membrane trés mince aux noyaux aplatis
mais qui devient plus épaisse dans la partie qui constitue le bourgeon,
sa texture étant alors celle d’un épithélium cylindrique qui contient
une certaine quantité de vitellus (Fig. 3, A).

La plupart des éléments mésenchymateux ne renferment pas de
vitellus, mais on peut voir, parmi eux, des cellules ayant un ou deux

e.ext.
e.int
O e

60,

B

Fic. 4

Bourgeon primordial avant la fragmentation (A) et aprés cette fragmentation (B).
Reconstitution d’aprés des coupes histologiques.

trés gros granules vitellins qui repoussent le noyau cellulaire vers la
périphérie. Ce sont, semble-t-il, les cellules décrites par Dawydoff
(1889, 1890), sous le nom d’ « entoderme prégastral ».

De tous les éléments qui constituent le bourgeon, seul I'ectoderme
est riche en vitellus. Les cellules de I’ « entoderme prégastral » péné-
trent trés rarement a l'intérieur du bourgeon, mais s’insinuent trés
souvent entre le bourgeon et la tunique qui I’enveloppe (Fig. 3, B).
Si 'on admet que leur fonction est la digestion du vitellus, on peut
supposer que les produits résultants peuvent étre utilisés par le
bourgeon en développement.

Aprés sa séparation du corps de I’embryon, le bourgeon primaire
commence a croitre en s’allongeant. Sa structure se complique. Bien-
tot, on peut y reconnaitre déja les ébauches futures (Fig. 4, A). La
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vésicule épithéliale interne aux extrémités antérieures et postérieures,
est découpée en deux parties par un sillon médian. D’aprés Salensky
(1893), ces parties de la vésicule représentent les ébauches des cavités
péribranchiales, mais cette hypothése n’est pas prouvée, puisque cette
fraction du bourgeon primordial n’achéve pas son développement.

Les deux diverticules postérieurs de la vésicule interne sont les
ébauches des épicardes. Il apparait également une évagination impaire
de la vésicule interne, entre ces diverticules. C’est I’ébauche de la
partie digestive de ’intestin, tandis que le reste de la vésicule interne
devient 1’ébauche de la cavité branchiale,

En méme temps apparait, entre les couches externe et interne du
bourgeon, un cordon dorsal avec une lumiére qui donne ensuite nais-

Tmm.

Fic. 5
Embryon au moment de la division du bourgeon primordial.

sance au systéme nerveux du bourgeon et, comme I’a démontré Brien
(1939), dont la partie postérieure sert a former aussi les organes
génitaux. Salensky avait décrit I’apparition trés précoce du cordon
dorsal (au moment ou le bourgeon se détache de 'organisme maternel),
aux dépens de l’ectoderme. Julin (1896) s’était aussi prononcé pour
I’origine ectodermique du systéme nerveux du bourgeon. Mais Bonnevie
et plusieurs autres chercheurs ont démontré que le cordon dorsal
apparait beaucoup plus tard que ne I’avait pensé Salensky et qu’il se
forme a partir de la vésicule interne (d’aprés Brien, par évagination
de sa partie antérieure gauche). Bonnevie a également montré la
présence de I’ébauche des gonades dans le bourgeon primordial.

On voit ainsi qu’au stade observé de son développement, le
bourgeon primordial posséde déja une structure assez complexe et que
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I'on peut y distinguer les extrémités antérieure et postérieure ainsi
que les faces ventrale et dorsale.

Cependant, le développement progressif du bourgeon commencé
tel que nous ’avons décrit, s’interrompt bienté6t, le bourgeon primordial
procédant a une reproduction asexuée par fragmentation. Sur le corps
du bourgeon apparaissent deux étranglements transversaux le décou-
pant en trois parties (Fig. 4, B et 5). Chacun des fragments ainsi
formés constitue la couche épithéliale externe, la vésicule interne,
le cordon dorsal et le mésenchyme. Le fragment postérieur, le plus
gros, contient, en outre, les ébauches des épicardes et de 'intestin.

Les fragments résultant de la division du bourgeon primordial
se distinguent, non seulement par les ébauches qui les constituent,
mais aussi par leur destinée. Les fragments antérieur et médian ne
présentent pas de grande complication de structure ; peu de temps
aprés, ils recommencent leur division. Le fragment postérieur, au
contraire, continue a se développer.

Nous voyons ainsi que la reproduction asexuée chez Distaplia
unigermis commence trés tot et que la larve posséde déja plusieurs
bourgeons résultant de la fragmentation du bourgeon primaire ou
primordial. Chez les autres représentants du genre, la reproduction
asexuée commence d’une maniére analogue. Il est vrai que Ulianin
(1885) écrivait que les bourgeons larvaires de D. magnilarva et
D. rosea, qui peuvent étre au nombre de six, s’isolent 'un apres
I’autre du stolon prolifére de la larve, mais ces observations ne
furent pas confirmées plus tard. Cependant, selon Berrill (1948),
chez D. bermudensis, de '’embryon se détachent deux bourgeons pri-
mordiaux dont I’un se développe de la facon décrite ci-dessus et dont
I’autre reste rudimentaire. Enfin, est découvert chez Hypsistozoa
fasmeriana, autre Ascidie de la méme famille des Polycitoridae
(Brewin, 1959), un véritable stolon prolifére se découpant en une
chaine de bourgeons.

LA LARVE DE DISTAPLIA UNIGERMIS

La larve de D. unigermis a la forme du tétard des Ascidies et
consiste en un corps assez massif et en une queue. Vers ’extérieur,
le corps est enveloppé d’une tunique assez épaisse qui contient une
grande quantité de cellules vésiculeuses. Ces derniéres ne sont absentes
que dans la partie de la tunique recouvrant la queue et formant une
bordure ressemblant 4 une nageoire.

Le corps de la larve est ellipsoidal et mesure de 1 a 1,3 mm.
La longueur de la larve munie de sa queue mais sans nageoire, est
de 2,2 a 2,45 mm et, avec la nageoire, 2,93 a4 3,20 mm. La larve
porte a son extrémité antérieure, un appareil adhésif (Fig. 6) qui
se compose de trois papilles disposées en triangle, 'une sur la face
ventrale et les deux autres sur la face dorsale. Les bases des papilles
sont quelque peu invaginées de sorte qu’on ne voit que leurs bouts qui
dépassent et s’approchent de la surface méme de la tunique. Les
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papilles sont formées de cellules trés hautes qui émettent une sécrétion
visqueuse.

Les régions de I’épiderme qui portent les papilles adhésives sont
séparées l'une de l'autre et du reste du corps de la larve par de
profonds étranglements. Il en résulte trois ampoules épidermiques
reliées par des tigelles tubiformes. Deux longs tubes partent du point
de jonction des trois tigelles. Ils se réunissent a4 ’épiderme de 1’abdo-
men (Fig. 6, B). Ces tubes épidermiques se transforment ensuite en
vaisseaux de la tunique. Le long de I'axe de la queue de la larve
passe la corde, dans laquelle on ne distingue pas de limites cellulaires.
La corde se présente sous forme d’une tige compacte de substance
homogéne, revétue d’une enveloppe solide dans laquelle sont dispersés

imm.

Fic. 6

Larve nageant librement.
A : profil. - B: face ventrale.

de rares noyaux fortement condensés. Sur coupes transversales, cette
corde semble vide. Les muscles de la queue forment deux bandes
composées d’une trés grande quantité de cellules.

Comme la queue de la larve de Distaplia forme un angle de 90°
avec son axe, les bandes musculaires sont situées, I'une au-dessus
de la corde et I'autrc. au-dessous, tandis que le tube nerveux passe
a gauche de la corde. Dans une larve complétement développée, je
n’ai pas réussi a découvrir les éléments du tractus endodermique sous-
cordal. Le bout intérieur de la corde et des bandes musculaires se
prolonge profondément dans le corps. A l’extérieur, la queue est
recouverte de couches minces d’épiderme et de tunique ; celle-ci
forme la bordure horizontale de la nageoire.
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Dans le systéme nerveux, on peut distinguer les parties larvaires
et les parties définitives. Le systéme nerveux larvaire se compose
d’une vésicule cérébrale dans laquelle sc trouve un ocelle a trois
lentilles, avec un groupe de cellules pigmentaires et un statolithe
pigmenté. De la vésicule cérébrale jusqu’a l’exirémité de la queue,
descend un ganglion nerveux qui deviendra le tube nerveux de la
queue. Un faisceau de fibrilles nerveuses part de l’ocelle, contourne
la vésicule cérébrale par ’arriére et entre dans le ganglion larvaire
vers l’avant, se dirigeant, apparemment, vers I’appareil adhésif.

Le systéme nerveux définitif se compose d’'un ganglion compact
contenant déja une masse volumineuse de fibres nerveuses. Une
glande, dite neurale, est liée a ce ganglion : c’est un court canal
dont I’extrémité antérieure est élargie en entonnoir, porte de longs
cils et débouche dans le pharynx. Comme la larve posséde déja une
musculature bien développée des siphons et du thorax, qui peut se
contracter brusquement sous I’action d’une excitation, on peut en
déduire que le systéme nerveux définitif fonctionne déja et qu’il
existe des liens physiologiques entre les organes larvaires et les
organes définitifs du systéme nerveux. A ce point de vue, la larve de
Distaplia se distingue de celle de Botrylloides carnosum dont le sys-
téme nerveux est aussi bien développé mais situé a grande distance
du systéme larvaire avec lequel on n’a pu trouver aucun lien (Ivanova-
Kazas, 1952).

Au milieu de la face dorsale de la larve, se trouve le siphon
buccal et, derriére, le siphon cloacal, dirigé obliquement en haut et
en arriére (Fig. 6, A). Ces deux siphons sont encore obturés par la
substance constituant la tunique. Le pharynx est séparé du siphon
buccal par une couronne de tentacules dont le dorsal et le ventral
sont plus longs que les autres, comme chez D. unigermis adulte.

Dans la partie antérieure du pharynx (future face ventrale de
I’oozoide), se trouve un endostyle bien différencié ; dans sa partie
postérieure (future face dorsale), trois languettes dorsales. Quatre
rangs de stigmates branchiaux débouchant dans la cavité péribran-
chiale, se trouvent dans chaque partie latérale du pharynx. Ils ont
de longs cils et sont traversés par des vaisseaux parastigmatiques ;
leur nombre par rang atteint 10 a 12.

De la partie inférieure du pharynx part ’eesophage qui se replie
en arc et entre dans l'estomac suivi d’un long intestin débouchant
dans le cloaque. Les parois de 'cesophage, de l'intestin et de I’estomac
sont formées d’un épithélium cilié. Dans I’estomac, débouche le canal
de la glande pylorique dont les branches enlacent l’intestin. Ce canal
posséde un réservoir sphérique a parois minces qu’on distingue trés
bien sur les préparations in toto (Fig. 6).

Entre le pharynx et I’anse intestinale, I’épiderme forme un pli
s’enfon¢cant en arriére, qui marque la limite du thorax et de
I’abdomen. Ces régions ne sont pas différenciées dans la partie posté-
rieure de la larve. A ce niveau, entre les organes internes et I’épiderme,
il reste un espace libre, assez grand, de forme conique, se rétrécissant
vers I’arriére. Au cours de la métamorphose, la queue se rétracte dans
cet espace.

Le ccoeur est situé dans ’abdomen, a gauche de l’estomac ; il a
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la forme d’une gouttiére & deux couches dont les bords se rejoignent
vers le bas. Les deux épicardes ne communiquent déja plus avec la
cavité branchiale et ne lui sont qu’adjacents. D’aprés la description
de Julin (1896), & la fin du développement embryonnaire de Distaplia
magnilarva, le reste de I’épicarde droit se fond avec I’épicarde gauche.
Dans la larve de D. unigermis, les épicardes sont différenciés, mais un
canal étroit, partant du petit épicarde droit, s’étend du coté ventral
de I'cesophage, vers I’épicarde gauche. La fusion des épicardes a lieu,
probablement, plus tard. L’épicarde gauche est trés développé. Il
descend dans l’abdomen ou il forme un renflement recouvrant en
partie lorifice du cceur, dirigé vers l’arriére.

Les éléments mésenchymateux de la larve sont déja différenciés
en plusieurs catégories de cellules. On y distingue :

1) des amibocytes basophiles au noyau assez gros et a bordure
étroite de cytoplasme basophile ;

2) des amibocytes caractérisés par un noyau plus petit et com-
pact et par un cytoplasme clair, assez abondant ;

3) des cellules dont le cytoplasme contient des granules acido-
philes réfringents. Elles abondent surtout entre I’épiderme
et la tunique, a extrémité antéricure de la larve, dans la
région de l'appareil adhésif ;

4) des cellules dont le cytoplasme, de couleur verdatre, posséde
une structure granuleuse. Ces cellules, qui rappellent des
vanadocytes, sont encore peu nombreuses ct on les trouve
surtout dans la tunique ;

(1}

parmi les cellules mésenchymateuses, on voit encore les
cellules de « I’entoderme prégastral », surchargées de vitellus,
tandis que dans les autres tissus, il n’en reste plus du tout.

Autres dérivés du mésenchyine, les desmocytes, cellules ramifiées,
se relient par des prolongements fins cntre elles et avec les différents
organes internes et les muscles lisses des siphons et du thorax. Ces
différents types de cellules sanguines et de cellules du tissu conjonctif
se rencontrent aussi dans les larves de Dendrodoa grossularia (Ivanova-
Kazas, 1948) a l’exclusion des cellules de « I’entoderme prégastral »
qui semblent étre une particularité de Distaplia. Chez Dendrodoa, la
rapidité de digestion du vitellus par les tissus dépend de la rapidité
des processus de différenciation histologique. Ce sont donc les dérivés
du mésenchyme et les organes larvaires — muscles de la queue,
systéme nerveux, organes adhésifs — qui perdent les premiers leur
vitellus. La corde, seule, conserve beaucoup de vitellus qui joue,
semble-t-il, le role de réserve de substance nutritive. En méme temps,
les ébauches des organes définitifs sont encore a I’état embryonnaire
et renferment une grande quantité de vitellus (Ivanova-Kazas, 1949).

Les cellules de « I’entoderme prégastral » des Distaplia ne donnent
pas l'impression d’étre des cellules embryonnaires, conservant leur
vitellus a4 cause de leur faible différenciation. On peut plutdét admettre
que cette conservation du vitellus et son assimilation, lorsque les
autres tissus 'ont perdu, est une fonction propre a ces cellules. Et
comme en cas d’excés de vitellus, cette fonction est généralement
remplie par ’entoderme, leur appellation est ainsi justifiée. Pourtant,

3
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par leur comportement, ces cellules rappellent plutét des éléments
de tissu conjonctif : elles sont dispersées librement dans la cavité
du corps et, au cours de la métamorphose, elles deviennent des
phagocytes actifs.

Ainsi, chez la larve nageante de D. unigermis, tous les organes
de la future Ascidie sont si bien différenciés qu’ils semblent préts a
fonctionner a tout moment. De méme, la larve posséde déja les
embryons des générations suivantes, sous forme de trois ou méme
cinq bourgeons secondaires, libres dans la tunique de la face ventrale,
un peu a gauche de la ligne médiane. Parfois, ces bourgeons gardent
leur position alignée, mais, souvent, ils se déplacent plus ou moins
par rapport a leur position initiale. Deux bourgeons antérieurs, de

Fi6. 7

Structure du blastozoide le plus développé au stade larvaire.
A : du c6té dorsal. - B : du coté ventral.

plus petite taille, se modifient trés peu et le bourgeon postérieur
acquiert la structure illustrée par la figure 7, A. Le tube dorsal
s’élargit dans la partie antérieure, tandis que sa lumiére disparait
dans la partie postériecure. A un stade plus avancé, le tube dorsal
commence a se raccourcir (Fig. 7, B). D’aprés les observations de
Brien (1939), les ¢ébauches de gonades se développent a partir de la
partie postérieurc du tube dorsal. Cependant, chez D. unigermis, on
n’observe aucun indice d’ébauche des organes génitaux, non seulement
chez les premiers blastozoides, mais chez les zoides des jeunes colonies.
Deux évaginations latérales du pharynx forment les cavités péri-
branchiales qui, dans leur partie poslérieure, communiquent avec
le pharynx. L’ébauche de la section digestive de l’intestin prend la
forme d’un tube recourbé. Dans sa partie descendante, on voit un
petit renflement : c¢’est I’ébauche de l’estomac d’ou part un court
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diverticule, I’ébauche de la glande pylorique. Les épicardes du bour-
geon se joignent par leurs cxtrémités distales et forment un tube
en fer a cheval. Ensuite, ce tube se partage en trois morceaux : le
petit épicarde droit, I’épicarde gauche, plus long et la vésicule du
péricarde. Toutes ces ébauches sont trés visibles sur la figure 7, B.
Une des parois du péricarde est déja un peu invaginée. Les deux
épicardes communiquent cncore avec le pharynx et ’épicarde gauche,
en outre, avec la cavité péribranchiale gauche. L’épiderme du bourgeon
présente une petite évagination 4 son extrémité postérieure : c’est
I’ébauche du stolon vasculaire. Chez D. unigermis, le développement
du blastozoide se poursuit exactement de la méme maniére que le
décrit Brien (1939) pour D. magnilarva. Ainsi, au moment de la
naissance de la larve, son bourgeon le plus développé atteint déja
une structure assez compliquéc.

I faut également dire quelques mots de la participation des
feuillets germinatifs dans la formation et le développement ultérieur
des bourgeons. Au moment ou il s’isole, le bourgeon primordial sc
compose de deux couches épithéliales et des cellules mésenchymateuses
situées entre elles. Au premier coup d’eeil, ces couches rappellent les
feuillets germinatifs, mais elles ne correspondent pas, en réalité, aux
couches du corps de¢ I’embryon pendant son développement. Bien
que la couche externe du bourgeon provienne de ’ectoderme et donne
censuite I’épiderme, elle n’est pas tout a fait identique &4 un ectoderme,
car ses potentialités réclles sont beaucoup plus étroites et les organes
ectodermiques typiques, tels que le systéme nerveux et les cavités
péribranchiales, naissent au cours du développement d’une autre
maniére. On ne doit pas non plus identifier la couche interne du
bourgeon a un endoderme, tout d’abord parce qu’elle se développe chez
Distaplia a partir de I’épicarde qu’on doit considérer comme un homo-
logue du coelome, c’est-a-dire un mésoderme (chez les autres Ascidies,
cette couche peut, au contraire, provenir de n’importe quel autre
feuillet germinatif) et ensuite, parce que ses potentialités réelles
sont beaucoup plus larges que celles de '’endoderme. Seules, les cellules
mésenchymateuses restent inchangées et fournissent leurs dérivés
habituels : les éléments du sang et du tissu conjonctif du blastozoide.
Ainsi, I’exemple de Distaplia unigermis nous montre encore une fois
que, dans la reproduclion asexuée, les propriétés des feuillets germi-
natifs peuvent varier considérablement.

METAMORPHOSE.

Les larves de Distaplia sont trés aclives et nagent avec rapidité.
La période de nage libre dure de quelques minutes 4 un ou deux
jours. Les larves se fixent volontiers aux parois de 'aquarium ou aux
plantes aquatiques. La fixation s’effcctue d’abord par une sécrétion des
papilles adhésives. puis a ’'aide de la tunique. Les papilles elles-mémes
dégénerent bient6t. Chaque ampoule épidermique qui porte les papilles
forme deux diverticules digitiformes, de sorte qu’il prend naissance
de cette maniére six ampoules qui, avec la couche de la tunique qui
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les enveloppe, s’étendent sur le substrat et contribuent a la fixation.
Quelques-unes de ces ampoules restent libres ou méme croissent en
hauteur. Elles sont reliées par des tigelles étroites ; deux tubes épider-
miques partent du point de jonction vers I’abdomen de ’0ozoide : ce
sont les vaisseaux de la tunique (ou le stolon vasculaire).

La rétraction de la queue est trés rapide — 10 a 15 minutes.
L’ensemble des organes de la queue ne se désagrége pas et pénétre en
entier dans la partie postérieure du corps, s’enroulant en spirale ou

pig.

s.cl.

Tmm.

Fic. 8
Début de la métamorphose.

formant des courbes irréguliéres (Fig. 8). La tunique qui enveloppe
la queue se plisse 4 sa base et est rejetée.

La désagrégation du complexe axial rétracté des organes de la
queue, commence a l’extrémité proximale et est accompagnée d’une
phagocytose. Les images de phagocytose sont surtout visibles sur
coupes colorées au Mallory. Dans les muscles ou la destruction n’a
pas encore commencé, se voient bien les myofibrilles, mais la ou
apparaissent déja des indices de dégénérescence, les muscles se désa-
grégent sous forme de grumeaux de couleur rouge foncé qui sont
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ensuite engloutis par les phagocytes. Souvent, le cytoplasme de ces
derniers contient également des inclusions bleues du vitellus, ce qui
nous permet d’identifier les éléments de « ’entoderme prégastral ».
C’est 1a aussi que sont dispersés les restes de la corde, du systéme
nerveux larvaire et les cellules pigmentaires isolées pendant la désa-
grégation de la vésicule cérébrale, tous éléments de couleur moins

"wwy

Fic. 9
Oozoide au quatriéme jour du développement post-embryonnaire.

vive. Au bout de trois jours, il ne reste des organes larvaires que de
petits grumeaux de pigment qu’on trouve au voisinage du ganglion
définitif, dans le sinus sanguin entre le pharynx et la cavité cloacale
ou dans I’abdomen, ou, plus rarement, dans les ampoules extrémes
des vaisseaux de la tunique.

Déja, pendant les premiéres heures aprés la fixation de la larve,
la tunique bouche lcs siphons, s’ouvre et 'appareil pharyngo-intestinal
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commence a fonctionner. Le corps de 'oozoide qui se forme subit une
rotation de 90° par rapport aux organes adhésifs, de sorte que le
siphon buccal se dressc tout droit vers le haut. Il en résulte une petite
Ascidie, souvent assez trapue (Fig. 9 et 10). Au cinquiéme jour de

s.b

s.cl.

’llJ'lLIL

bl.1

b. bl.2
Fic. 10
Oozoide au sixiéme jour du développement post-cmbryonnaire.

b.

la métamorphose, 'oozoide atteint la longueur de 1,4 mm (sans compter
la partie du stolon qui peut étre allongée ou trés raccourcie), le
thorax occupant 1,1 mm de la longucur. Le siphon cloacal est pourvu
de six lobes. Le nombre des stigmates branchiaux atteint 14 4 16 pour
chaque rang.
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Les rapports entre I'organe cardio-péricardique et ’épicarde, déja
ébauchés chez la larve, acquiérent maintenant un sens physiologique
précis. A ce stade, on ne peut pas distinguer I’épicarde droit, tandis
que I’épicarde gauche est bien développé et forme un long sac qui
s’étend de haut en bas. Son extrémité supérieure touche le fond de
la cavité branchiale. Dans sa partie médiane, I’épicarde se dilate et
couvre presque complétement un des orifices du ceeur, enserrant ses
bords et ne laissant libre qu'un petit passage qui conduit dans un
espace étroit entre le coeur et I’épicarde (Fig. 11). L’extrémité infé-
rieure de I’épicarde est fixée A I’épiderme, a Pendroit ol le vaisseau
gauche de la tunique débouche dans Pabdomen, de sorte que la cavité
de ce vaisseau devient un prolongement direct de ’espace ménagé
entre le coeur et I’épicarde ct que nous avons décrit ci-dessus. Il en

Fic. 11
Coupe transversale du post-abdomen de P'oozoide (trés schématisé).

résulte que, la direction du courant sanguin s’inversant périodique-
ment chez les Ascidies, le vaisseau gauche de la tunique joue alter-
nativement le réle d’artére principale ou de veine principale. Le
vaisseau droit, pour sa part, débouche beaucoup plus bas dans I’abdo-
men et ne communique absolument pas avec le cceur. Il est vraisem-
blable que le sang, passant par le vaisseau gauche vers les ampoules,
en revient par le vaisseau droit et inversement.

Parallélement a la croissance de l'oozoide, se poursuit le déve-
loppement des bourgeons. Leur nombre augmente par des divisions
ultérieures ; on peut souvent voir sur ces bourgeons un ou deux
étranglements. Ceux qui se transforment en blastozoides se multi-
plient aussi. Les blastozoides se présentent a4 des stades différents de
Porganogenese suivant le moment du début de leur développement.
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Au sixiéme jour de la métamorphose, le blastozoide le plus
développé atteint déja un stade avancé. Ses siphons sont encore
bouchés par la tunique mais le pharynx et la cavité péribranchiale
communiquent déja par quatre rangs de stigmates branchiaux. Le
canal intestinal est déja différencié en cesophage, estomac et intestin.
La glande pylorique qui part de I’estomac, enlace I’intestin avec ses
ramifications et son canal forme réservoir. L’endostyle, I’ccsophage
et les stigmates sont déja munis de cils. Le neuropile est déja visible
dans le ganglion nerveux du blastozoide le plus développé. L’ébauche
de la glande neurale qui débouche dans le pharynx, est reliée au
ganglion. Les siphons et le thorax possédent des muscles lisses. Parmi
les éléments sanguins, on peut distinguer des lymphocytes de deux
types différents et des cellules vertes. Dans I’anse intestinale se trouve

F1e. 12

Blastozoide le plus développé au
cinquiéme jour de la métamor-
phose.

le coeur et — des deux cOtés de Paesophage — les épicardes qui ne
communiquent plus avec la cavité branchiale. L’épicarde droit est
trés petit et sa partie inférieure est reliée a4 I’épicarde gauche par un
pont transversal, ventral par rapport a l’esophage.

Le thorax et I’abdomen sont séparés par un étranglement. De
I’abdomen part une longue tigelle tubulaire dont I’ébauche était déja
indiquée dans le bourgeon le plus développé de la larve. Chez les
blastozoides les mieux différenciés, cette tigelle se divise en deux
tubes paralléles communiquant a I’extrémité distale. Cette division
se fait par aplatissement et soudure des parois opposées et la double
tigelle correspond aux vaisseaux de la tunique (Fig. 12). Les rapports
entre le cceur, I’épicarde et un des vaisseaux du blastozoide sont les
mémes que chez l'oozoide.
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L’extrémité distale des vaisseaux du blastozoide s’approche du
vaisseau gauche de l'oozoide et forme un renflement qui s’étend
le long du vaisseau, vers le haut et vers le bas et I’enveloppe latéra-
lement, dc sortc que, sur coupe transversale, il a la forme d’un fer
a cheval (Fig. 14). Les parois des vaisseaux sont un épithélium treés
mince aux noyaux compacts aplatis. Mais, 4 Pendroit ou ils se rappro-
chent, leurs parois s’épaississent, les noyaux des cellules s’arron-
dissent, grandissent et deviennent moins compacts. Dans les noyaux
du blastozoide se distinguent aussi des nucléoles. Les deux couches
épithéliales ne sont pas en contact direct ct laissent entre elles une
couche intermédiaire de la tunique transformée qui ressemble au tissu
conjonctif fibreux et dans laquelle ne se trouvent plus les cellules
vésiculeuses typiques des autres parties de la tunique (Pl 1, A).

Ces particularités histologiques de I’épithélium des vaisseaux au
niveau ou ils se rapprochent et au niveau de la tunique qui les sépare,

Fi1c. 13

Rapports entre les vaisseaqx de la tunique, de ’oozoide et des blastozoides.
D’aprés une préparation in toto.

montrent qu’ils ont, a cet endroit, des fonctions particuliéres. On peut
penser que le contact encore établi entre 'oozoide et les blastozoides
assure leur approvisionnement en matiéres nutritives et en oxygéne
et le rejet des déchets nuisibles du métabolisme, comme le fait le
placenta des Mammiféres avant qu’ils ne puissent accomplir ces
fonctions directement.

Normalement, un tel « contact placentaire » s’établit entre le
blastozoide le plus développé et le vaisseau gauche de 1’0ozoide et,
en général, la plupart des bourgeons se groupent autour de ce vaisseau
gauche. Le fait s’explique facilement si 'on considére la liaison du
vaisseau gauche avec le cceur, indiquée ci-dessus, qui y garantit
une circulation énergique de sang. Mais, il peut arriver que le « pédi-
cule placentaire » du blastozoide se fixe au vaisseau droit ou méme,
directement, a ’abdomen de l'oozoide (Fig. 13).
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L’existence d’une liaison physiologique étroite entre les vaisseaux
de ’'oozoide et ceux du blastozoide est une des plus intéressantes parti-
cularités du bourgeonnement de Distaplia, qui a échappé a I’attention
de tous les chercheurs sauf Salensky (1893). Mais, ce dernier a
admis par erreur l'existence d’une communication directe entre les
vaisseaux et la possibilité du passage des cellules sanguines de 1’0oozoide
vers le blastozoide, spécialement intense 4 son avis, pendant la dégé-

nérescence de l’oozoide. Conformément a cette hypothése, Salensky
nommait stolon nourricier les vaisseaux de la tunique.

En ce qui concerne la nature morphologique des vaisseaux du
blastozoide, Brien (1939), admettant évidemment leur homologie avec
la section correspondante du corps, les appelle post-abdomen, tandis
que Berrill (1935) pense que ces vaisseaux partent du stolon impair
dans lequel pénétre I’épicarde et décrit méme la formation des bour-

Fic. 14

Coupe longitudinale dc Pabdomen et de la «tigelle placentaire » du blastozoide.
Représentation schématique.

geons de ce stolon comme d’un stolon prolifére. Cependant, nous avons
montré plus haut que P’épicarde n’entre pas dans les vaisseaux et ne
fait que diriger le courant sanguin du coeur dans 'un d’eux (ou vice
versa).

Des structures semblables a celles du placenta dans la reproduction
ascxuée sont un phénomeéne trés rare.

Doliolida représente le seul exemple d’une scmblable fixation
secondaire du bourgeon a I'organisme maternel. Comme ’ont montré
Uljauin (1884) et d’autres aprés lui, I’oozoide de Doliolum posséde,
sur la face ventrale, un stolon prolifére d’ou se libérent de nombreux
bourgeons. Ceux-ci sont saisis par des cellules amiboides qui les trans-
portent sur un stolon dit dorsal. Les bourgeons s’y fixent et donnent
des blastozoides de structure et de fonctions variées. L’épithélium de
la tigelle par laquelle le blastozoide se fixe au stolon et I’épithélium
du stolon lui-méme s’épaississent ; c¢’est pourquoi Brien (1948) a pu
nommer le siége de la fixation « placenta épithélial ».
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PrancHE 1
Distaplia unigermis.

A. - Contact placentaire des vaisseaux de l’oozoide et des blastozoides (X 600).
B. - Bourgeon au moment de la division dans la tunique d’une jeune colonie au
dixiégme jour du développement post-embryonnaire (X 240).

C. - Entassement de phagocytes au voisinage des vaisseaux de la tunique (600)
(Microphotographies).
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FORMATION DE LA COLONIE
ET SUCCESSION DES GENERATIONS DE ZOIDES.

L’oozoide de D. unigermis ne maintient son activité que pendant
7 4 11 jours, aprés quoi il dégénére. A ce moment, le nombre total
des bourgeons atteint 15 a 20. Sur coupes, les jeuncs Ascidics pré-
sentent assez souvent des bourgeons en état de division, ce qui montre
que le processus de reproduction asexuée se poursuit (Pl. I, B). Nous
avons observé un cas ou, au dixiéme jour de la métamorphose, il y
avait 23 bourgeons dont 12 se trouvaient aux différents stades du
développement progressif.

Le début de fonctionnement du premier blastozoide se produit
entre la sixiéme et la neuviéme journée du développement post-
embryonnaire ; un a trois blastozoides ont ainsi cncore le temps d’ache-
ver leur développement pendant la vie de ’0oozoide. I! apparait alors
une petite colonie de deux a quatre individus fonctionnels et de nom-
breux bourgeons. La figure 15 montre une telle colonie au dixiéme jour
de sa métamorphose. Elle se compose de deux zoides fonctionnels
(oozoide et blastozoide); on y distingue, en outre, quatre bourgeons,
aux différents stades de l'organogenése et sept bourgecons « indiffé-
rents », c’est-a-dire dont P'aspect ne permet pas d’affirmer s’ils vont
progresser ou se fragmenter.

Les premiers blastozoides différent peu de 1’oozoide ; on peut
reconnaitre ce dernier & la présence, dans ’abdomen, de petits gru-
meaux de pigment noir, restes des organes des sens larvaires.

Lorsque ’0ozoide commence a disparaitre, son corps se contracte,
les siphons sc bouchent et se rétractent, la circulation d’eau cesse et
P'oozoide ne réagit plus a P'attouchement. Puis, il descend vers la base
de la colonie et se désagrége. Ce processus ne modifie pas sensiblement
I’aspect de la colonie car il évolue trés vitc et peut méme passer
inapercu si ’observation in vivo n’est pas irés poussée. Cependant,
sur préparations in toto et sur coupes, les restes de I’oozoide en dégé-
nérescence sont trés visibles. La figure 16 représente une jeune colonie
o ne fonctionne qu’un blastozoide, tandis que l'oozoide a déja
dégénéré.

On peut voir, sur les coupes, que pendant la dégénérescence de
I’0oozoide, son thorax se désagrége d’abord en cellules séparées arron-
dies qui deviennent ensuite la proie des phagocytes. Ceux-ci s’amassent
entre les vaisseaux et la tunique (Pl I,C) et on peut penser que les
matériaux nutritifs, libérés i la suite de la digestion intracellulaire,
sont utilisés par les bourgeons en développement. Puis, les phagocytes
se dispersent dans la tunique et leur nombre diminue peu a peu.
1’abdomen de ’0ozoide s’isole du thorax et devient un corps ellipsoidal
clos, du fond duquel apparaissent par transparence les restes jaunatres
de lintestin et les grumeaux du pigment larvaire. Les parois des
organes qui le composent s’amincissent et se colorent mal. L’abdomen
peut rester asscz longtemps dans cet état dans la tunique ou il sc
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résorbe peu a peu. Il est, enfin, rejeté dehors. Il est intéressant de
noter que, si I'on introduit dans une jeune colonie du carmin addi-
tionné d’eau de mer, les petiles particules du colorant sont phagocytées

Fic. 15
Une jeune colonie au dixiéme jour de la métamorphose.

1mm.
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et les phagocytes, contenant le carmin, sont surtout visibles au voisi-
nage des vaisseaux de la tunique et dans la tunique elle-méme, comme
au cours de la résorption du thorax. Des capsules, formées de plusieurs
couches de cellules, enveloppent les amas plus considérables de carmin,

1mm.

Fic. 16
Dégénérescence de l'oozoide (dixiéme jour de la métamorphose).

aprés quoi ces amas capsulés sont rejetés par la tunique, comme cela
se passait avec ’abdomen en dégénérescence.

Les vaisseaux de 1’0oozoide et des blastozoides forment, a la base
de la jeune colonie, un plexus compliqué, dans lequel il est assez
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difficile de s’orienter. Apparemment, la plupart des vaisseaux de
I’oozoide sont détruits ; mais il m’a semblé que les ampoules termi-
nales se conservent et se joignent aux vaisseaux des blastozoides. On
n’observe jamais d’anastomoses entre les vaisseaux des zoides vivants.
Au cours de la destruction des vaisseaux, il est naturel que le « pla-
centa » disparaisse aussi. Il est possible qu’a ce moment les blasto-
zoides se mettent a utiliser, pour leur nutrition, les produits
phagocytés. Aussi voit-on parfois s’établir des liaisons « placentaires »
entre les blastozoides déja développés et les blastozoides plus jeunes.
Ces liaisons « placentaires » sont assez rares dans les colonies mires
et il semble que ces rapports entre zoides des différentes générations
ne soient caractéristiques que des premiers stades de la formation de
la colonie.

De tous les auteurs qui ont étudié le développement de Distaplia
magnilarva, seul Salensky (1893) a donné une description de la
dégénérescence de ’0ozoide. D’aprés cet auteur, la destruction de la
larve commence immédiatement aprés la fixation. Pendant la méta-
morphose, se produisent deux processus paralléles : la désagrégation
du corps de la larve (oozoide) et le développement de 'un des bour-
geons, de sorte que, lorsque la larve disparait entiérement (ce qui
nécessite prés de trois semaines), le blastozoide prend sa place.
Salensky, semble-t-il, n’a pas observé la nutrition et la respiration
actives de ’oozoide, ce qui est en contradiction avec les données de
tous les auteurs ultérieurs. Il a décrit la désagrégation des organes
larvaires en cellules isolées dont quelques-unes (par exemple, celles
de I’épiderme) deviennent amiboides. La plupart de ces cellules se
transforment en mésenchyme, d’autres (par exemple, les cellules mus-
culaires) dégénérent et sont phagocytées. Salensky a observé également
la sortie des phagocytes, des cellules amiboides ectodermiques et
d’autres éléments cellulaires, dans la tunique. L’appareil adhésif de
la larve se transforme, d’aprés le méme auteur, en un « systéme de
stolons nourriciers » auquel se soude le stolon du bourgeon développé.
Au travers de ces vaisseaux, les éléments cellulaires de la larve
passent dans le bourgeon. Cette description montre que Salensky
admettait le maintien a I’état vivant de la plupart des cellules de
I'oozoide et leur passage direct au blastozoide. Cependant, nous ne
pouvons pas partager cette opinion : nous avons déja vu que les
cellules du thorax de D. unigermis deviennent la proie des phagocytes
qui s’amassent autour des vaisseaux, mais n’y pénétrent jamais et
que I’'abdomen en dégénérescence s’élimine complétement. Il est pos-
sible que les ampoules terminales, contenant des hémocytes seules,
puissent passer directement de l’oozoide au blastozoide, mais cela
reste a prouver.

Nous citons ci-dessous des données chronologiques du développement
d’une des colonies de D. unigermis observées par nous :

24 juillet 1964 ........ sortie de la larve de la colonie maternelle, fixation

et commencement de fonctionnement de 'oozoide.

31 juillet 1964 ........ début de fonctionnement du premier blastozoide.

3 aofit 1964 ......... début de fonctionnement du second et du troisiéme
blastozoides.

4 aotit 1964 ......... dégénérescence de I'oozoide.
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6 aotit 1964 ......... début de fonctionnement du quatriéme blastozoide.
9 aolit 1964 ......... début de fonctionnement du cinquiéme blastozoide.
12 aotit 1964 ......... début de fonctionnement du sixiéme et du septiéme
blastozoides.
13 aolit 1964 ......... dégénérescence du premier blastozoide.

Il résulte de ces observations que la vie des blastozoides ne dure jamais
moins de 12 jours.

Les premiers stades de développement de la colonie de Distaplia
ont été décrits par les auteurs de facons différentes. D’aprés Uljanin
(1885), Salensky (1893) et Berrill (1935, 1948), 'oozoide dégénére
avant que le premier blastozoide n’ait atteint sa maturité et, par
conséquent, il a ’existence d’une Ascidie isolée, ne s’associant jamais
a la colonie. Pour D. rosea, Berrill (1948) définit par les termes sui-
vants les différentes phases du développement post-embryonnaire :
période de nage active de la larve (deux heures), période s’étendant
du moment de la fixation de la larve au commencement du fonc-
tionnement de ’0oozoide (5 jours), période de vie active de l’oozoide
(16 4 24 jours), période de dégénérescence de ’oozoide (12 a 24 heures),
période du développement ultérieur du blastozoide (10 a 15 jours).
durée de la vie du premier blastozoide (8 4 10 jours).

Par contre, Della Valle (1881), Julin (1896) et Salfi (1933) consi-
dérent que la vie de I’0oozoide est plus longue et qu’il devient le premier
membre de la colonie. D’apres Julin, ’0ozoide de Distaplia recommence
méme a bourgeonner une seconde fois. Julin donne le nom de stolon
panblastique au bourgeon primordial et il le considére comme I’homo-
logue du stolon prolifére du cyathozoide de Pyrosomida, du stolon
ventral de Doliolida et de Salpa. 11 prétend qu’aprés la métamorphose
commence ’action du stolon méroblastique d’ol1 se détachent succes-
sivement un ou plusieurs bourgeons ; ces bourgeons ne se fragmentent
pas et donnent directecment des blastozoides de seconde génération.
Cette hypothése d’un deuxiéme bourgeonnement de l'oozoide n’a
pas été confirmée et ne présente maintenant qu’un intérét purement
historique.

Nos observations sur la durée de la vie de l'oozoide et de
D. unigermis et sur sa coexistence, bien que courte, avec les blasto-
zoides fonctionnels, s’accordent avec celles de Della Valle, Julin et
Salfi et sont en contradiction avec celles de Uljanin, Salensky et Berrill.
Il m’est arrivé également de voir parfois une dégénérescence précoce
de l’oozoide (voir ci-dessous), mais le fait coincidait généralement
avec un retard dans le développement des bourgeons et dans la crois-
sance de toute la colonie, amenant souvent sa destruction ; si bien
qu’on ne peut considérer ce type de développement comme normal.
Peut-étre Uljanin, Salensky et Berrill ont-ils observé des colonies
se formant dans des conditions défavorables.
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DEGENERESCENCE PRECOCE DE L'OOZOIDE.

Comme nous I'avons déja montré, se produit quelquefois une
dégénérescence précoce de 'oozoide, 4 un stade ot aucun des blasto-
zoides n’est encore arrivé a un état fonctionnel. II semble que ce fait
soit en rapport avec des conditions de milieu défavorables. Bien
entendu, la dégénérescence des colonies peut également avoir lieu,
aux stades plus avancés, sous linfluence de facteurs externes. En
cas de dégénérescence prématurée de l’oozoide, l’aspect externe de
la jeune colonie change beaucoup ; comme les siphons de I’oozoide
et les prolongements munis d’ampoules de la tunique, qui servent

ooz.r.

Fia. 17
Dégénérescence précoce de ’oozoide

a la fixation du substrat, se rétractent, la colonie devient un corps
sphérique opaque. Sur de telles colonies vivantes, on ne peut rien
discerner. Sur préparations in tolo, on peut voir les restes de ’oozoide,
un grand nombre de phagocytes dispersés dans la tunique et un a
deux bourgeons (Fig. 17). Si le processus de dégénérescence atteint
les bourgeons, tout s’achéve par la destruction de la jeune colonie.

Nous avons constaté une seule fois pareille dégénérescence préma-
turée au sixiéme-septiéme jour de la métamorphose pour un grand
groupe d’Ascidies. Une partie a péri, mais certaines ont commencé
une « régénération » au quatorziéme-dix-septiéme jour de la métamor-
phose ; un blastozoide a achevé son développement et a commencé
a fonctionner. La figure 18 représente une colonie qui « régéneére »
et on y voit le blastozoide a4 un stade avancé de son organogenése.
En comparant les figures 15 et 16, on peut en conclure que les facteurs
défavorables causent, non seulement la destruction précoce de
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P’'oozoide, mais retardent également le développement des blastozoides
et la croissance de toute la colonie. Il est & noter que les bourgeons
possédent une plus grande résistance aux facteurs défavorables.

Des observations analogues sur D. magnilarva ont été faites par
Brien (1939) qui note que, dans le cas d’une régression prématurée
de ’0oozoide, toute la colonie commence a se détruire, aprés quoi le
blastozoide le plus vieux remplace I’oozoide.

Plusieurs auteurs ont insisté dans leurs travaux, sur les phéno-
meénes de dégénérescence provoqués par des influences défavorables
ou par une intervention chirurgicale. Nous n’examinerons que les
données de Huxley (1921, 1925) et Spek (1927) qui donnent, sur plu-
sieurs points, des résultats analogues a ce qu’on peut observer chez

Fic. 18
« Renaissance » aprés la dégénérescence précoce de 1’oozoide.

Distaplia, mais qui traitent leurs données d’'un point de vue totalement
opposé.

Huxley a observé chez Perophora viridis (1921) puis chez Clave-
lina lepadiformis (1925), les phénoménes de dégénérescence provoqués
par l'accumulation, dans les aquariums, des produits toxiques du
métabolisme. Chez Perophora, les zoides sont plus sensibles aux agents
toxiques que le stolon, ce que 'auteur explique par leur plus grande
activité physiologique. Chez Clavelina, dans des conditions défavo-
rables, les zoides adultes et ceux de la nouvelle génération périssent,
mais les plus jeunes individus se dédifférencient et peuvent régénérer
si les conditions s’améliorent. Ces observations s’accordent bien avec
la plus grande résistance des bourgeons de Distaplia par rapport aux
oozoides adultes, ce qui a été noté ci-dessus. Huxley suppose que les
influences altérantes causent d’abord la dédifférenciation (réduction)
qui se manifeste par la simplification de la forme de I’animal et

4
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son raccourcissement, par la disjonction des diverses parties et la
dédifférenciation histologique. Les cellules s’arrondissent alors ou
affectent une forme cubique. L’animal se transforme enfin en une
masse sphérique. Chez Perophora, ces « sphéroides » ne peuvent plus
se retransformer, il s’ensuit une véritable dégénérescence suivie de
la mort ; c’est ainsi que se produit la disparition naturelle des zoides.
Clavelina est plus viable : tant qu’il subsiste dans la masse sphérique
un certain nombre de cellules mésenchymateuses vivantes, il reste
une possibilité de formation de nouveaux individus a partir de ces
cellules. La dédifférenciation est souvent accompagnée d'une résorp-
tion : la masse des cellules est alors expulsée des tissus et des organes
et passe dans le courant sanguin. Ces cellules pourront étre utilisées
lorsque les nouveaux zoides se développeront.

Ces descriptions de Huxley rappellent celles de Salensky. En ce
qui concerne Huxley, il est remarquable qu’il attache une grande
importance aux phénomeénes de dédifférenciation et de redifféren-
ciation, en admettant que presque tous les tissus des Ascidies sont
capables de remaniements profonds. Mais, en méme temps, il ne
prend pas en considération l’activité des phagocytes et ne mentionne
la phagocytose que comme un phénoméne secondaire, propre surtout
aux animaux supérieurs.

Spek (1927) décrit tout autrement les processus de la « réduction »
et de la «régénération » de Clavelina. 11 attribue le roéle principal
aux cellules amiboides spéciales, caractérisées par la présence dans
leur cytoplasme, d’'une ou plusieurs gouttes de substance protéique,
fortement colorable par le rouge neutre. Il considére ces « Tropfen-
zellen » comme des éléments omnipotents, tout a fait nécessaires au
bourgeonnement, la régénération et les autres processus de dévelop-
pement. Au moment de la « réduction », le corps de la Clavelina se
transforme en un sac épithélial rempli de « Tropfenzellen ». Les
organes en dégénérescence sont complétement lysés sans la partici-
pation de phagocytes et les « Tropfenzellen » restent intacts. Les
« corps réduits » qui en résultent sont capables, comme des bourgeons
d’hiver, de donner naissance a4 un nouvel individu. C’est le phénoméne
désigné par Tokin (1959) sous le nom d’ « embryogenése somatique ».

Nous avons donc mis en évidence deux opinions diamétralement
opposées concernant les mémes phénoménes dans une méme espéce.
Il semble que ces deux opinions représentent des vues extrémes assez
mal fondées. Un seul fait reste incontestable, c’est que la Clavelina,
aprés une destruction profonde, garde un certain nombre de cellules
viables aux dépens desquelles la formation d’un individu nouveau
est possible. En ce qui concerne D. unigermis, une sorte de « dédiffé-
renciation » du type décrit par Huxley commence au cours de la
dégénérescence des zoides : le corps se divise en gros fragments corres-
pondant aux segments principaux du corps. Plusieurs tissus se désa-
grégent et donnent des cellules isolées qui s’arrondissent ; mais, plus
tard, tous ces produits de dégénérescence sont phagocytés ou expulsés
du corps et ne participent pas a la formation de nouveaux individus.
Nous n’avons pas découvert non plus chez D. unigermis de cellules
de réserve omnipotentes. Les processus de dégénérescence sont encore
plus irréversibles chez Distaplia que chez Perophora. La « régéné-
ration », aprés la période de dépression, ne peut étre possible que



DISTAPLIA UNIGERMIS 49

grace a une plus grande résistance des blastozoides. Avec le§ donnée§
dont nous disposons actuellement, il nous est difficile de savoir jusqu’a
quel point Distaplia est capable d’embryogenése somatique.

DISTRIBUTION DES ZOIDES
DANS UNE COLONIE DE DISTAPLIA EN DEVELOPPEMENT.

Les colonies animales sont caraclérisées, non seulement par le
nombre plus ou moins grand d’individus qui les composent, mais
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Schéma montrant la disposition réciproque des zoides dans une colonie en formation
(Poozoide est en pointillé).

aussi par leurs relations dans l'espace et leur physiologie. Dans une
colonie de Distaplia achevée, on trouve ce qu’on appelle des systémes,
qui sont des groupes annulaires composés de six a quatorze individus
dont les siphons cloacaux se réunissent au centre du systéme, formant
un orifice cloacal commun. Lorsqu’un zoide meurt, un nouveau prend
sa place. Les systémes peuvent croitre par adjonction de nouveaux
individus, mais d’une maniére limitée. A mesure que la colonie gran-
dit, de nouveaux systémes apparaissent. Tous ces processus sont trés
intéressants parce qu’ils montrent I'intégration de la colonie et l'inter-
dépendance de ses membres.

Comme nous l’avons dit plus haut, le bourgeon primordial, au
moment de sa séparation, se tient dans la tunique de la larve, a
gauche de la ligne médioventrale. Trois bourgeons secondaires apparus
aprés la premiére fragmentation, forment d’abord un groupe linéaire
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en gardant leur ancienne position, mais aprés la fixation de la larve,
ils se placent prés de la base de ’0oozoide. Leur nombre augmente et
la régularité de leur disposition se rompt. Des bourgeons plus avancés,
futurs blastozoides, se groupent autour des vaisseaux principaux de
l'oozoide, entrant en contact « placentaire» avec eux, mais leur
disposition est tout d’abord trés désordonnée. Ce n’est qu’a la fin
de l'organogenése qu’ils se disposent verticalement et prennent une
place déterminée par rapport aux autres zoides, tournant vers eux
leurs siphons cloacaux et faisant apparaitre leurs endostyles.

Le blastozoide le plus 4gé se formant & partir du fragment posté-
rieur du bourgeon primordial, occupe généralement (mais pas toujours)
la place a gauche de l’oozoide, en conservant sa position primitive.
Son siphon cloacal se rapproche de celui de l’0oozoide et ils forment
un cloaque commun. Ainsi apparait le premier systéme composé seule-
ment de deux zoides et, si on I’examine d’en haut, on voit que les
trois orifices de la jeune colonie (deux orifices buccaux et un cloacal
commun) forment un triangle (Fig. 19, A). Le deuxiéme blastozoide
apparait aussi, le plus souvent du co6té gauche, devant le premier, plus
rarement a droite. Les quatre orifices de la colonie forment alors un
groupe rhomboidal et leur orifice cloacal commun est situé au voisi-
nage d’un des angles obtus (Fig. 19, B et C). Le cloaque se déplace,
plus rarement vers le centre et les siphons buccaux forment un
triangle (Fig. 19, D). Quand le nombre de zoides fonctionnels atteint
quatre, l'orifice cloacal commun est situé au centre (Fig. 19, E) ;
les nouveaux blastozoides en croissance, occupent d’abord la position
périphérique puis ils s’enclavent entre les anciens blastozoides. Si
la dégénérescence de 1’oozoide est précoce, le blastozoide le plus
développé prend sa place et les autres se groupent dans le méme ordre,
prés de ce blastozoide ; si 1’'oozoide dégénére aprés qu’un blastozoide
au moins a atteint sa maturité, sa place est occupée par le blastozoide
le plus rapproché. La formation de nouveaux systémes n’a pas été
observée directement. On peut supposer que, lorsque le nombre de
zoides du systéme primaire atteint une valeur limite, les nouveaux
ne peuvent plus s’y enclaver et se réunissent alors par deux ou trois,
fondant ainsi de nouveaux systémes.

Nous voyons donc que les bourgeons de D. unigermis, d’abord
dispersés en désordre dans la masse de la tunique, s’y déplacent régu-
liérement, aprés quoi ils prennent une position déterminée. Il reste a
savoir quelles forces extérieures font tourner leur siphon buccal vers
le haut et les siphons cloacaux I'un vers ’autre et comment s’accom-
plissent ces rotations.

RAPPORTS ENTRE LES REPRODUCTIONS SEXUEE ET ASEXUEE
CHEZ DISTAPLIA.

Lorsqu’une espéce animale posséde deux modes de reproduction
— sexuée et asexuée leurs rapporis peuvent étre différents. Chez
certaines espéces, les mémes individus peuvent se reproduire par les
deux moyens ; chez d’autres les différents modes caractérisent diffé-
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rentes générations. D’aprés Brien (1939), Distaplia doit étre placée
parmi ces derniéres : 1’oozoide ne se multiplie que par voie asexuée
et engendre le bourgeon primordial dont, finalement, sont issus tous
les blastozoides, qui se reproduisent seulement sexuellement.

Berrill (1935, 1948) interpréte tout autrement les phénomenes.
A son avis, un seul de tous les fragments du bourgeon primordial
achéve son développement, les autres périssent, restant trop petits.
Mais, les blastozoides ont aussi la faculté de former les bourgeons qui,
en se fragmentant, augmentent le nombre de membres de la colonie.
Ils sont beaucoup plus grands que les bourgeons larvaires et c’est
pourquoi tous leurs fragments sont capables d’atteindre la maturité.
Le bourgeonnement des blastozoides fonctionnels a lieu aprés la fin
de la reproduction sexuée et avant leur dégénérescence.

Les observations que nous avons faites dans le présent travail
nous ont montré que le nombre de bourgeons secondaires, incontes-
tables descendants du bourgeon primordial, augmente toujours par
division pendant les premiers jours de I’existence de la jeune colonie.
Sur des coupes de la colonie en formation, on peut voir assez souvent
les bourgeons au moment de leur division. Dans les colonies mfires,
le processus de division apparait plus rarement et il est évident que
la fragmentation ralentit considérablement sans cesser cependant.
Les bourgeons en division dans des colonies miires ont souvent une
organisation beaucoup plus simple que celle du bourgeon primordial.
On trouve parfois des bourgeons uniquement formés de deux vésicules
s’insinuant 'une dans ’autre et de cellules mésenchymateuses entre
elles, tandis que la portion du tube dorsal manque. Il est possible
que l'organisation des bourgeons secondaires se simplifie aprés une
suite de divisions. Ces observations sont en contradiction avec D’affir-
mation de Berrill (1948) selon laquelle, dans les espéces de Distaplia
étudiées par lui, les bourgeons des colonies miires sont plus gros et
plus riches en matiére cellulaire que les bourgeons larvaires, ce qui
les rend plus viables. Nous n’avons jamais eu non plus l'occasion
d’observer quoi que ce soit qui ressemble 4 la libération de bourgeons
sur des blastozoides murs, 4 aucun stade de leur existence.

Nous avons considéré jusqu’a présent les processus de repro-
duction asexuée. Nous allons voir maintenant a quel moment com-
mence la maturation des produits sexuels.

Personne ne conteste I’absence d’activité sexuelle chez les oozoides
de Distaplia. Cependant, Damas (1904) a décrit, dans la partie posté-
rieure de la larve de D. magnilarva, un <« cordon génital » d’ou pro-
viennent, suppose-t-il, les ébauches des conduits génitaux. La descrip-
tion de Damas est si laconique, ses figures si schématiques, qu’il est
difficile de comprendre quelle structure il a décrit sous le nom de
« cordon génital ». Aucun autre auteur n’a, plus tard, parlé d’une
ébauche génitale chez cette larve. Les travaux de Bonnevie (1896)
nous permettent de conclure qu’il existe une ébauche d’organes géni-
taux dans le bourgeon primordial de D. magnilarva. Bonnevie décrit
le développement du bourgeon primordial depuis le moment de sa
libération jusqu’a un stade trés avancé, sans mentionner une frag-
mentation. Il ne dit rien de I’ébauche de glandes génitales dans son
texte mais la montre sur ses figures et en fait mention dans les
légendes. On peut ainsi voir que cette ébauche apparait au début du
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développement (en méme temps que le tube dorsal) sous forme d’un
groupe de grosses cellules, librement dispersées dans la cavité du
corps du bourgeon primordial. Berrill (1948) décrit également et
représente une ébauche génitale dans le premier blastozoide (le seul
d’aprés lui) issu du bourgeon primordial de D. rosea. Nous n’avons,
pour notre part, trouvé d’ébauche génitale chez D. unigermis ni dans
la larve et le bourgeon primordial, ni dans les jeunes colonies a deux
ou trois blastozoides fonctionnels, au neuviéme ou dixiéme jour de
la métamorphose. De plus, nous avons étudié des coupes de six jeunes
colonies fixées immédiatement aprés avoir été péchées et renfermant
chacune cinqg a sept zoides fonctionnels. Elles contenaient en tout :
36 zoides en fonctionnement, 45 bourgeons aux différents stades de
I’organogenése et 63 bourgeons « indifférents » ; dans aucun il n’y
avait d’ébauches visibles d’un systéme génital. Si I’on admet méme
qu’a ces stades il existe déja une ébauche génitale, mais qu’il soit
difficile de la distinguer parmi les cellules mésenchymateuses qui
Pentourent, il est incontestable que, non seulement l’oozoide, mais
aussi les premiéres générations de blastozoides, n’atteignent pas la
maturité sexuelle. Ce sont des « impasses » ontogénétiques. Leur role
semble étre d’assurer la croissance de la colonie ; elles dégagent de
nouvelles masses de tunique et fournissent les matériaux nutritifs
aux bourgeons se trouvant aux stades les plus précoces de leur
développement. Des exceptions sont cependant possibles : nous avons
ainsi trouvé une fois une toute petite colonie, composée de deux zoides
seulement, dont I'un renfermait déja dans son abdomen un gros
ovocyte. Ce fait montre que la maturation des gonades ne dépend
pas du nombre d’individus et qu’elle peut arriver dans la saison méme
du début de ’existence de la colonie. Nos observations sur D. unigermis
se sont limitées a la période d’été. Nous ne pouvons donc pas répondre
aux diverses questions concernant I’hibernage de cette Ascidie, la
destruction éventuelle de sa colonie, sa reproduction asexuée, etc. Il est
cependant incontestable que la reproduction s’interrompt I’hiver. Les
colonies étudiées a la fin de juin ne contiennent pas encore d’embryons
en développement et ne produisent pas de larves. Mais, on peut
découvrir dans les blastozoides, des ébauches d’organes génitaux ou
des produits génitaux immatures a tous les siades. On les trouve
trés facilement dans les bourgeons « indifférents ».

Nous n’avons pas résolu la question de savoir quelle est I’origine
de I’ébauche génitale de D. unigermis. Pour D. magnilarva, Brien
(1939, 1948) affirme que I’ébauche des gonades apparait aux dépens
du renflement de lextrémité postérieure du tube dorsal que Kowa-
levsky (1874) avait pris pour I’ébauche du ganglion viscéral. Brien
remarque que le moment de Papparition des organes génitaux pendant
le bourgeonnement varie et il suppose que leur apparition précoce
est favorisée par I'état de maturation des autres zoides de la méme
colonie. D’apres Berrill (1948), chez D. rosea, peu de temps aprés la
libération du bourgeon primordial (que ce soit a4 partir de ’oozoide
chez la larve ou du blastozoide dans la colonie), la vésicule interne
épicardique se divise en deux. L’une des parties se bouche et se
transforme en une ébauche compacte d’organes génitaux et de quel-
ques é¢léments mésodermiques. Chez D. unigermis, on n’observe ni
division de la vésicule épicardique (« a segregation of the reproductive
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and other mesodermal tissue from the rest» de Berril) ni liaison
étroite entre le tube dorsal et I’ébauche génitale, bien que ces forma-
tions soient situées a c6té I'une de 'autre. Dans certains cas, on trouve
méme des bourgeons n’ayant plus du tout de tube dorsal, mais possé-
dant une ébauche génitale. Faut-il en déduire que cette partie du
tube dorsal s’est entiérement transformée en ébauche génitale ? II
semble plus vraisemblable que I’ébauche des organes génitaux, chez
D. unigermis, provient des cellules mésenchymateuses, comme I’a
décrit Newberry (1962) pour Distomus variolosus (Polystyelidae).

Dans les bourgeons les plus jeunes des colonies de juin, I’ébauche
génitale se compose d’une ou de plusieurs cellules a gros noyau avec
un nucléole, enveloppées d’'une couche de cellules plus petites ressem-
blant & un épithélium (Fig. 20, I et II). Comme cette ébauche, encore
indifférenciée, donne naissance également aux ovaires et aux testicules,
on ’appelle ovotestis. Dans les blastozoides plus développés (au stade
d’apparition des stigmates), on distingue déja les ébauches génitales

Fic. 20

I. - Ebauche génitale dans un bourgeon précoce d’une colonie mire.
II. - Reconstitution d’aprés des coupes, montrant la disposition des ébauches

a l’intérieur du bourgeon (A). Une des coupes de ce bourgeon (B).

des deux sexes et, dans les zoides fonctionnels, des ovocytes aux
premiers stades de la croissance. On trouve aussi parfois, des ovocytes
n’ayant pas achevé leur croissance dans ’abdomen des zoides en
dégénérescence. Les différences d’Age dans les gonades sont plus
fortement accusées pour les colonies de juillet et d’aoiit. Les bourgeons
précoces contiennent comme toujours des ovotestis, les blastozoides
avancés ont des ovocytes au stade de croissance cytoplasmique et les
zoides en fonctionnement renferment des ceufs mirs tandis que les
poches incubatrices contiennent des embryons a tous les stades.

Ainsi, le moment d’apparition d’une ébauche génitale chez D. uni-
germis, ne correspond pas a4 un stade ontogénétique déterminé ; elle
cst absente dans les blastozoides miurs des jeunes colonies et on la
trouve déja dans les bourgeons les plus jeunes des colonies mfires.
Le développement ultérieur des organes génitaux ne dépend que par-
tiellement de 1'age de l'individu, beaucoup de zoides disparaissant
avant la maturité. Il est évident que I'apparition de ’ébauche génitale
ct son développement postérieur sont sous le contrdle de facteurs
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saisonniers et, en premier lieu, de la température. Le méme phéno-
meéne de variation sexuelle a été démontré chez d’autres Ascidies
(Sabbadin, 1958), en fonction de la température saisonniére.

Berrill note aussi I’absence de glandes génitales dans le premier
blastozoide de D. rosea, mais il I’explique par le fait que 1’ébauche,
qui existe dés les premiers stades de la formation du blastozoide,
contient une quantité insuffisante de substances cellulaires. Une
pareille explication ne semble pas trés convaincante.

CYCLE EVOLUTIF DE DISTAPLIA.

Dans la littérature contemporaine, on trouve deux interprétations
principales du cycle évolutif chez Distaplia.

D’aprés Berrill (1935, 1948), il comprend les stades suivants :
1) loozoide donne naissance au bourgeon primaire (primordial) ;

2) le bourgeon primaire se divise en trois bourgeons secondaires
dont deux périssent, 4 cause de leur petite taille et dont le troi-
sieme forme le premier blastozoide ;

3) le premier blastozoide posséde une ébauche génitale mais ne mirit
pas (a cause, également, du manque de matériel cellulaire), mais
isole, cependant, un nouveau bourgeon primaire ;

4) ce bourgeon primaire se divise 4 son tour en bourgeons secon-
daires assez grands, maintenant, et qui donnent des blastozoides ;

5) cette génération ainsi que les générations suivantes de blastozoides
arrivent a maturité et gardent leur capacité de bourgeonnement :
aprés la reproduction sexuée et avant la dégénérescence, chacun
d’eux isole un ou deux bourgeons primaires.

Berrill décrit deux fois, de facon différente, le lieu de bourgeon-
nement des blastozoides : en 1935, dans la région de l'cesophage ;
en 1948, a la base du stolon vasculaire dans lequel, comme il I’admet,
péneétre I’épicarde. Ainsi, suivant cet auteur, les zoides de la colonie
mire sont capables des deux modes de reproduction.

Brien (1939, 1948) décrit tout autrement le cycle évolutif de

Distaplia :

1) TPoozoide isole un bourgeon primordial, homologue du stolon des
Tunicata pélagiques ;

2) le bourgeon primordial (stolon) se divise en trois fragments : deux
nouveaux stolons et un blastozoide ;

3) chacun des stolons nouvellement formés se divise a son tour en
deux stolons et un blastozoide ;

4) les blastozoides atteignent leur maturité et ne sont capables que
de reproduction sexuée ;

5) la croissance de la colonie et ’augmentation du nombre d’indi-
vidus se font exclusivement aux dépens de la fragmentation des
stolons qui se poursuit sans arrét.
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Comme on le voit, Berrill et Brien divergent, non seulement dans
linterprétation des faits, mais aussi dans leur description. Mes
propres observations m’ont permis de confirmer les données de Brien :

1) contrairement a la description de Berrill, aucun des bourgeons
sccondaires se formant aprés le bourgeon primordial, ne périt
dans les conditions normales du développement ;

2) le nombre de bourgeons secondaires augmente sans cesse par
division ct peut dépasser vingt au cours de la vie de l'oozoide ;

3) prés de la moitié des bourgeons secondaires subissent le déve-
loppement progressif et se transforment en blastozoides fonc-
tionnels ;

4) les blastozoides murs ne sont capables que de reproduction sexuée
et seulement dans des conditions extérieures bien déterminées.
L’isolement des bourgeons des blastozoides n’a jamais été observé.

Je ne peux pourtant pas approuver l'interprétation du bourgeon
primordial de Distaplia comme un stolon. Elle est fondée sur la
ressemblance du comportement de ce bourgeon avec celui des stolons
de Colella. Les longs stolons de cette Ascidie sont libres dans la
tunique, sans liaison avec aucun zoide ct, de leur extrémité, se déta-
chent des bourgeons qui donnent de nouveaux zoides. Mais, le pro-
cessus de fragmentation du bourgeon primordial est beaucoup plus
compliqué que celui des stolons de Colella. De plus, 'origine de ces
derniers est inconnue et il est fort possible qu’ils ne soient pas des
produits de "0ozoide, comme I’est le bourgeon primordial de Distaplia,
mais qu’ils représentent les extrémités postérieures des blastozoides,
se fragmentant aprés la dégénérescence de l'extrémité antérieure,
comme cela a lieu chez plusieurs Ascidies coloniales.

Brewin (1959) a décrit chez Hypsistozoa fasmeriana, autre repré-
sentant des Polycitoridae, un véritable stolon larvaire (ou, plus préci-
sément, embryonnaire) d’ou se détachent successivement jusqu’a
14 bourgeons. D’aprés Berrill (1948), chez D. bermudensis, en plus du
bourgeon primordial, un petit bourgeon s’isole, qui ne se développera
pas par la suite. Chez les autres représentants du genre Distaplia
étudiés, 'embryon ne donne qu’un seul bourgeon. En comparant ces
données, Brewin conclut que, chez les Polycitoridae, la productivité
du stolon dépend de la quantité de substances nutritives qui restent
aprés la formation de la larve elle-méme : chez Distaplia, les réserves
nutritives de ’ceuf suffisent pour la formation de un a deux bourgeons
seulement ; chez Hypsistozoa, caractérisée par sa viviparité placen-
taire, la productivité du stolon est beaucoup plus grande.

En développant l'idée de Brewin, on peut dire que le bourgeon
primordial de Distaplia n’est pas en réalité un stolon, mais le produit
de son activité, trés réduite chez les Ascidies de ce genre. Dans le
bourgeon primordial commence l'ontogenése, se forment les diffé-
rentes parties de I'appareil digestif, de ’appareil respiratoire, du sys-
téme nerveux, etc., tout ce qui définit un bourgeon primordial non pas
comme un stolon, organe de reproduction asexuée, mais comme un
individu. On s’étonne qu’aucun des auteurs ayant décrit le bourgeon-
nement de Distaplia et le début de 'organogenése dans le bourgeon
primordial, n’ait tenu compte de ce fait.
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A ce point de vue, le bourgeon primordial représenic une géné-
ration compléte — génération de blastozoides primaires — qui ne
parvient pourtant pas a achever son développement individuel et
(ui, avant d’avoir atteint son état fonctionnel, par la reproduction
asexuée, donne naissance 4 une seconde génération de blastozoides.
Que le bourgeon primordial se reproduise par fragmentation et non
par bourgeonnement n’est pas pour nous surprendre : étant donné ses
petites dimensions et sa faible différenciation, la formation d’un stolon
spécial est inutile et impossible. En outre, on rencontre dans la méme
famille des Polycitoridae, des Ascidies qui se reproduisent par scission
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Schéma du cycle évolutif de Distaplia. Deux variantes (A et B).

bLII

gonozaide

transversale (Eudistoma, d’apres Berrill, 1947 ; Polycitor cristallina,
d’aprés Carlisle, 1953). Mais, chez Distaplia, l1a deuxiéme génération
de blastozoides est hétérogéne : une partie des individus est prati-
quement semblable au bourgeon primordial ; elle ne se développe pas
complétement et continue de se diviser, tandis que P’autre achéve son
développement et ne se reproduit que par voie sexuée.

Ainsi, une métagenése originale a lieu chez Distaplia : alternance
de deux générations asexuées (oozoide et bourgeon primordial) et
d’un nombre plus considérable, mais indéfini, de générations mixtes
composées d’individus qui se reproduisent, soit seulement par voie
sexuée, soit seulement par voie asexuée (Fig. 21).
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EVOLUTION DES CYCLES CHEZ LES TUNICATA.

Il cxiste donc déja chez Dislaplia une vraie métagenése (alter-
nance de générations sexuée et asexuée) et plusicurs auteurs y voient
une ressemblance avec la métagenése des Thaliacea. Salensky (1893)
a ainsi admis que l'oozoide de Doliolum correspond a la larve de
Dislaplia et que la métagenése de Doliolida dérive de sa métamorphosc.
Julin (1896) et Brien (1929, 1939) exprimaient des opinions semblables.
Brien a méme supposé que tout le groupe des Thaliacea dérive d’une
néoténie des Polycitoridae. Néanmoins, & cause de la complexité du
cycle évolutif de Distaplia, il est peu probable qu’on puisse en déduire
ceux des autres Tunicata métagénétiques. L’évolution de leur méta-
genése doit plutot étre présentée de la maniére suivante : si on laisse
de coté le cas obscur des Appendiculaires, on voit que les plus primitifs
des Tunicata sont les Ascidies. Leur reproduction asexuée s’est beau-
coup développée a cause de leur vie fixée et elle a acquis des aspects
trés variés et compliqués. Pyrosomida, Doliolida et Salpa, issus des
Ascidies coloniales, en ont hérité la faculté de se reproduire asexuel-
lement.

Selon toute probabilité, la fragmentation est la forme la plus
primitive de la reproduction asexuée chez les Ascidies. Les nouveaux
individus se forment par scctionnement du corps et régénération des
parties manquantes ou par réorganisation compléte, comme cela se
passe chez les Entéropneustes (Hyman, 1959). On peut supposer aussi
qu’au départ, tous les individus étaient également capables des deux
modes de reproduction. Cependant, chez plusieurs Ascidies apparait
une métagenése rudimentaire : dans les familles des Polycitoridae,
des Didemnidae et des Botryllidae, I’cozoide donne naissance a plu-
sieurs blastozoides et dégénére avant d’avoir atteint la maturité.
Chez Botrylloides carnosum, on trouve encore quatre a six bourgeons
au stade larvaire qui se développent rapidement aprés la fixation. Au
troisiéme jour de la métamorphose, les blastozoides ne fonctionnent
pas encore, mais ils montrent déja les ébauches des bourgeons de la
génération suivante. Au cinquiéme jour, I'oozoide dégénére, tandis
que la jeune colonie se nourrit et respire a I’aide des blastozoides
les plus anciens (Ivanova-Kazas, 1952). Le bourgeonnement intense
fait grandir la colonie ; puis commence la reproduction sexuée. Comme
les zoides individuels vivent peu, en général, dans la plupart des cas,
les premiéres générations de blastozoides sont encore asexuées ; c’est
ce qui se passe chez Hypsistozoa fasmeriana (Brewin, 1959). Les géné-
rations suivantes présentent les deux modes de reproduction. On
peut voir un tel cycle évolutif schématisé sur la figure 22 A. Sur ce
schéma ainsi que sur les autres on a désigné par un triangle les
générations a reproduction asexuée et par un cercle, les sexuées. Le
cercle et le triangle coincident lorsque les deux modes se réunissent
et le carré désigne les impasses ontogénétiques, c’est-a-dire les formes
qui sont incapables, généralement, de multiplication.

En fait, on observe le méme cycle chez les Pyrosomes. Avant la
{fin du développement embryonnaire, il apparait dans ’oozoide lc stolon
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prolifére qui se divise en fragments, ébauches des blastozoides pri-
maires. Chez Pyrosomata fixata, le nombre des blastozoides primaires
est trés grand (Ivanova-Kazas, 1961, 1962), mais comme on n’a pas
pu observer leur devenir, on ne connait pas entiérement le cycle
de ces pyrosomes primitifs. C’est pourquoi la description suivante a
trait seulement aux Pyrosomata ambulata qui ne forment que quatre
blastozoides primaires. L’oozoide dégénére lorsqu’il est encore couvert
des enveloppes de I’ceuf et, de cet ceuf, sort une petite colonie de
quatre individus. Par bourgeonnement, ils donnent des blastozoides
secondaires qui prennent une disposition strictement géométrique, ce
qui ameéne a une colonie de structure définitive (Neumann, 1935). Les
blastozoides secondaires gardent leur faculté de reproduction asexuée
et atteignent en méme temps la maturité sexuelle, en produisant des
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Schéma de cycles évolutifs.
A : de certaines Ascidies coloniales et de Pyrosomida.
B : de Doliolida.
C : de Salpa.

gamétes. De sorte que le cycle évolutif de Pyrosomata ambulata ne
se distingue de celui des Ascidies que par le nombre constant de
blastozoides primaires ; cette particularité, jointe a la régularité de
structure de la colonie, donne I'impression d'une stabilité générale
des processus de morphogenése.

Le cycle évolutif de Distaplia est beaucoup plus complexe ; il est
représenté, dans son ensemble sur la figure 21, A, mais, abstraction
faite du nombre véritable de bourgeons et du numéro d’ordre des
générations, I'essentiel est figuré en 21, B ; I’0oozoide et le blastozoide
primaire (bourgeon primordial) se reproduisent seulement par voie
asexuée, tandis que les blastozoides secondaires se différencient en
individus sexués et asexués.

Examinons le cycle de Doliolida selon Uljanin (1884) et Neumann
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(1935). De I'ceuf de Doliolum, sort un oozoide sur la face ventrale
duquel se forme un stolon dit ventral. De nombreux bourgeons se
détachent de I’extrémité distale du stolon, se déplacent a travers la
tunique vers la face dorsale de I’0ozoide et se fixent sur le stolon
dorsal. La, ces bourgeons que nous sommes en droit d’appeler blasto-
zoides primaires, se différencient en trois groupes : les uns deviennent
des gastérozoides et assurent la nutrition et la respiration de toute
la colonie, les autres, des phorozoides auxquels se fixent ceux du
troisiéme groupe : les protogonozoides. Les phorozoides ayant atteint
leur taille définitive se détachent de I'oozoide et se mettent 4 nager
librement avec les protogonozoides. Les gastérozoides et les phoro-
zoides sont incapables de reproduction, tandis que les protogonozoides
donnent naissance, par bourgeonnement, 4 une nouvelle génération, les
gonozoides (c’est-a-dire des blastozoides secondaires) qui, en se mul-
tipliant par voie sexuée, redonnent des oozoides.

Le cycle de Doliolida est ainsi beaucoup plus compliqué que le
cycle initial (Fig. 22, B). Nous y distinguons les trois mémes géné-
rations que chez Pyrosomida et Distaplia : 1’0oozoide, les blastozoides
primaire et secondaire. On y trouve ce trait commun avec Distaplia
que les reproductions sexuée et asexuée ne sont jamais assurées par
les mémes individus. Mais, contrairement a Distaplia, on observe,
chez Doliolum, un polymorphisme dans la premiére génération de
blastozoides dont une forme seulement (le protogonozoide) est capable
de se reproduire, tandis que la deuxiéme génération se distingue, par
contre, par son homogénéité. On pourrait faire dériver le cycle
complexe de Doliolum de celui, non moins complexe, de Distaplia, mais
ce n’est qu'en avancant I’hypothése peu vraisemblable qu’il s’est
produit a la fois, une différenciation des individus de la premiére
génération blastogénétique et la disparition d’une des formes d’indi-
vidus de la deuxiéme génération. C’est pourquoi, il est plus vraisem-
blable de supposer que les cycles de Distaplia et de Doliolum dérivent
indépendamment d’un cycle plus simple (par exemple celui de Hypsis-
tozoa, qui posséde un stolon bien développé, produisant un grand
nombre de bourgeons) par des changements dans les différentes géné-
rations de blastozoides.

Parmi les Tunicata métagénétiqucs, le cycle le plus simple est
celui des Salpae. La Salpe, forme solitaire (I’00zoide) par bourgeonne-
ment du stolon, donne des chaines de formes « agrégées » produisant
des ceufs qui donnent a leur tour des formes solitaires (Fig. 22, C).
Ici, n’a lieu qu’une alternance de deux générations dont chacune ne
se reproduit que par un seul mode. Un semblable cycle évolutif a
pu prendre naissance a partir de celui des autres Tuniciers méta-
génétiques (comme Doliolida), uniquement par simplification et notam-
ment, par la disparition dans le cycle, de la phase des blastozoides
primaires.

Summary

1. In Distaplia unigermis, as in other ascidians belonging to this genus,
the primordial bud separates at the end of embryonic development as an evagi-
nation of ventral ectoderm, which is entered by the distal end of the left epicard
and a group of mesenchyme cells. The organogenesis begins in it: the dorsal
tube separates from the inner epithelial vesicle; the vesicle itself differentiates
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into the rudiments of branchial sac, gut and two epicards. The anterior and
posterior ends, the dorsal and ventral sides are well expressed morphologically
at this stage. The primordial bud is interpreted as the first generation of
blastozooids, that does not reach full development.

2. The primordial bud elongates and divides into three parts. The two
anterior fragments include the parts of the outer epidermis, the inner vesicle,
the dorsal tube and mesenchyme. Besides these the posterior fragment includes
the rudiments of gut and epicards. During the next embryogenesis the two
anterior fragments do not show any visible complication, but the posterior one
continues its ontogenesis and becomes the rudiments of blastozooid. At the
stage of free-swimming larva the rudiments of peribranchial cavities, cesophagus,
stomach, intestine, intestinal gland, heart and epicards are already distinguished
in it.

3. Oozooid, developing from the metamorphosing larva, lives about 7-11 days.
During this period, the number of buds increases up to 15-20 as a result of the
next fragmentation of two anterior fragments of the primordial bud., A part
of arising by that way new fragments begins to develop into blastozooids. There
are placenta-like structures formed by the test vessels of the oozooid and blasto-
zooids, supplying the blastozooids with nourishment. 1-3 of the secondary
blastozooids reach the full development and begin to function when oozooid is
still alive. The phagocytes play an active role in the resorption of degenerating
oozooid.

4. The beginning of colony formation is traced. The functionning blasto-
zooids are capable only of the sexual reproduction which is controlled by season
factors. The growth of the colony continues at the expence of fission of undiffe-
rentiated buds.

5. The life-cycle of Distaplia is a clue to the comprehension of the evolution
of metagenesis in Tunicata:

a - in more primitive ascidians, there is no difference in oozooid and blasto-
zooids, all generations being capable of both sexual and asexual reproduction;

b - in more advanced ascidians and Pyrosomida, oozooid and the first or
some following generations of blastozooids (blastozooids I) reproduce themselves
only by asexual mode, but next generations (blastozooids II) reproduce by both
ways;

¢ - in Distaplia, there is a differentiation in the second generation of
blastozooids in two directions: some of them are similar to the blastozooid 1
(primordial bud) and preserve asexual mode of reproduction (fragmentation),
others develop to sexual zooids and are incapable of asexual reproduction;

d - the life-cycle of Doliolida is complicated in a different way, .i.e. a diffe-
rentiation in the generation of blastozooids I is observed: the gastrozooids and
phorozooids are incapable of reproduction at all, but protogonozooids bud off
blastozooids Il (gonozooids), which reach sexual maturity. The cycle of Distaplia
and Doliolida may be derived independently from that of less specialized
ascidians;

e - the life-cycle of Salpae may arise from that of Doliolida by significant
simplification: the generation of blastozooids I is lost by them.

Pesiome

1. ¥V Distaplia unigermis, Kak 1 y ADYrUX NpejcTaBuTe]el 3TOro poja, MepBHY-
Hasg Mmoyka 060co6JaseTCA B KOHLe 3MODHOHAMBHOIO pAa3BMTHS KaK BbINSAYHBAHUE
3KTOAEpPMbl Ha OpPIOIIHOH CTOPOHE 3apOojAbllla, B KOTOPOE BXOAMT AMCTAJbHBI KO-
Hell JIeBOro 3MHMKapia H rpynna Me3eHXHUMHBIX KJeToK. B mnepBHuHON mnouke Ha-
YHHAIOTCA TMPOLECCHl OPraHoreHesa: OT BHYTPEHHEro SIHTENHANIbHOrO Iy3hIpbKa
DTAenseTcs MOp3aibHas TPYOKa, a caM BHYTPeHHHH mNy3bipek audbdepeHuMpyercs
Ha 3ayaTkd xa6epHOH MONOCTH, KHWIKM M ABYX 3nukapaoB. Ha aToit cragum yxke
XOpOoWo BbipaXKeHb MODP(HONOrHYecKH nepefHUH M 3afHUH KOHLBI, Aop3aabHas M
BEHTPaJbHas CTOPOHBL. ABTOpP TpPaKTyeT NMEePBHYHYIO NMOYKY KaK TepBoe MOKOJeHHe
6/1aCTO300H10B, He TNOJdyyalollee TOMHOTO Pa3BHTHS.

2. llepsuyHas noyka YMIMHAETCH W ABYMS IEPETHKKaMH MOApasjensercs Ha
TpH ¢parMenta. B coTaB mepefHHX ABYX (parMeHTOB BXOAAT YacTH SMMAEPMHca,
BHYTDEHHero my3blpbKa, [A0p3anbHOH TPYGKM W Me3eHXUMbL. 3afuuit Qparmenr,
KpOMe TOro, MOJyYaeT 3ayaTKM KHIUKH H 3NHKapioB. B TeueHHe mocieayiouiero
sMOpuorenesa mepefiHde jBa ¢parMeHTa He OGHAPYXKMBAIOT 3aMETHOrO YCJIOMKHE-
HUS, a 3aJHHH NPOJONKAET CBOH OHTOreHe3 M CTAHOBUTCH 3aYaTKOM BTOPHYHOrO
6nacrosoonna. Ha crangmm cBo6oaHomnaBalomieli JHYMHKH B HEM Yike pasanualTes
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3aYaTKH NMepHGPAHXHANbHBLIX MONOCTEH, MUILEBOAA, XKEAYAKA, KHIIKH, NMHIOPHYECKOH
Jenesnl, cepalla U SMHKApHOB.

3. Oosooua, pa3BHBAIOIMYicAs M3 mpojenaBulieli MeTaMopdo3 JHYHMHKH, XHBET
7-11 pue#t. 3a 3T0 BpeMs KOJMYECTBO IOYEK yBeJHYMBaeTcs A0 15-20 3a cyeT janb-
Helimel (parMeHTaLUMH ABYX NEPEIHHX OTPE3KOB MePBHYHOH MoukH. YacTb BO3HH-
KaloWHX NpH 5ToM (GPAarMeHTOB HAUMHAeT pasBMBaThcA B Gractodoouibl. Ilpn sToM
BO3HHKAaeT IIaleHToO6pa3Has CTPYKTHUPA, 06pa3oBaHHasd COCYJaMH TYHHKH 00300HA2
K 61acTO300MIOB, CAyxawas Aas obecrneyeHHa 6IacTO300MA0B nuraHHeM. 1-3 BTO-
PUYHBIX G6JaCTO300MAA JOCTEralT INOJHOTO Pa3BUTHA elle NPH KHU3HH OO300HAA.
JlereHepauuss 0o3oo0mjJa INPOTeKaeT NPH AKTHBHOM YYacTHH ¢arolHToB.

4. TpocnexeHbl HavyalbHble Mpolecchl (GOPMHPOBAHHS KOJOHHH. PYHKUHOHHPY-
joue 61acTO300HMAbl CIIOCOGHBI TONBKO K NOJOBOMY Pa3MHOMEHHIO, KOTOpPOe Ha-
XOJHTCH NMOA KOHTPOJeM Ce30HHbIX (akTopoB. PocT KOJOHMH NMPOJOMKAETCS HCKIIO-
YHTEJbHO 32 cyeT MAeNeHHsi Helu(depeHUHPOBAHHBLIX IOYeK.

5. XKusHeHHbllt uuka Distaplia naeT KJIIOY K NMOHMMAHHUIO 3BOJIOLMH MeTareHesa
y Tunicata :

a) ¥ GoJsee NMPUMUTHBHBIX aCLUMAHMI HET HUKAKMX pPa3JU4YHH MeExJIy 00300MAO0OM
u 6J1acCTO300MIOM — BCe IMOKOJIeHHH CNOCOGHbI H K MOJOBOMY H K 6ecrnojoMmy
Pa3MHOXEHHIO.

6) ¥V 6olee HPOABHMHYTBHIX acUMIMH# M NMHPOCOM O00300HA H MepBble MNOKOJEHHs
6/11aCTO300HMA0B PAa3MHOXKAIOTCA TOJNbKO GecrmojbiM MIyTeM, a MNocCJelyloliHe MNOKO-
JIEHHSI PasMHOXKAIOTC O060MMH cnoco6GaMu.

B) Y Distaplia Bo BTOpoM noKojJeHun 6aacro3oouposB Habmopaerca auddepen-
uMauus B JABYX HalpaBleHHAX: OAHM M3 HHUX CXOZHBLI ¢ 6JAaCTO300MAOM MEPBOro
NOKoJeHHss (MepBHYHOM INOYKOH) H pa3MHOXAIOTCA (parMeHTaluuel, Apyrue ke
Pa3BHBAIOTCA B IOJIOBble 300MJAbl H He CIIOCOGHBI K 6€CnoJOMY pPa3MHOXEHHIO.

r) XKusHeHubiit uuka Doliolida ycnoxHseTcs B APYroM OTHOIUEHHH — IIPOMC-
xonut AuddepeHUHALMA B MOKOJEHHH MepBLIX 61acTO300MAOB: racTpo3oouabl H ¢o-
Po300OHab BOOOLIEe He CHOCOOGHBI Pa3MHOXAThCH, @ MPOTOTOHO300MAbI OTIOYKOBBI-
BaloT 6JacTO300MJAbI BTOPOro MOKOJEeHHA (rOHE300MAbl), KOTOpble M JOCTHraioT
nososo3penoctd. 2Ku3HeHnble uukiabl Distaplia v Doliolida Moryt 6GbiTb BbIBEXE€HbI
He3aBHCHMO JPYI OT ApYyra M3 UMKJIa MeHee CNeLHaTH3HPOBAHHBIX ACLUAMIA.

A) 2KM3HeHHBIH LUK cajlbll MOr BO3HHKHYTb M3 UMkAa Doliolida nyreM ero
YIpOUIeHHS — BbiNafgeHUsi NEePBOro NOKOJEeHHS 6JacTO300HAOB.
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