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INTRODUCTION

Le développement des Céphalopodes a depuis longtemps attiré 1'at-
tention des naturalistes et suscité de nombreux travaux. lLes observations
assez anciennes de USSOW (1881), FAUSSEK (1301), MAC BRIDE (1914}, KORSCHELT
gt HEIDER (1236), et celles plus récentes de VON ORELLT (1953), SACARRAD
(1943 a 1962) et FIORONI (1853, 1964) nous permettent d'avoir une vue géné-
rale du développement de ces Mollusques. Mais les données relatives 3
1'embryogenése de Sepia officinalis L. sont encore relativement restreintes
(VIALLETON, 1888 ; DISTASO, 1908 : DORING, 18C08).

Avant d’entreprendre tout travail expérimental sur le développe-
ment de la seiche, il nous est apparu nécessaire d'en décrire les principales
gtapes et d'en analyser 1l'crganogenése.

Ceci nous a conduit a définir les différents stades du dévelop-
pement embryonnaire de Sepia officinalis. Dans son excellente monographie
sur la classe des Céphalopodes, NAEF (1928) a décrit, pour chacune des
especes &tudiées, un certain nombre de stades embryonnaires. Vingt stades
caractérisent le développement de Sepia officinalis. Mais comme le signale
ARNOLD (1965), le travail de NAEF ne tient pas compte de la segmentation et
de 1l'apparition de certains caracteres importants & considérer dans une
gétude expérimentale. Pour ces raisons, nous avons établi une table de
développement de Sepia officinalis, basée sur un ensemble de critéres
simples et pratiques, permettant de sérier le développement de ce
Mollusque.

Nous nous sommes également proposés d'étudier la formation des
principaux organes ou appareils de la seiche. Dans ce mémoire, nous avons
surtout analysé 1l'organogenése de 1l'ceil, de 1’appareil digestif et de
1'appareil génital en abordant le probléme de la différenciation du sexe.

Le présent travail ne prétend pas étre une description complete
du développement de la seiche ; 11 a été congu afin de fournir des bases
solides & une étude expérimentale que nous nous proposcons d'seffectuer

ultérieurement.



MATERIEL ET TECHNIQUES

I - MATERIEL ET CONDITIONS D ' ELEVAGE

Les oeufs proviennent de femelles récoltées par chalutage et
élevées au laboratoire de WIMEREUX, selon la méthode mise au point par
RICHARD* (1968, 1371). Aprés un ou plusisurs accouplements, la femelle
commence & pondre, le 1laps de temps s'écoulant entre ces deux actes varie
de quelgues minutes & guelques jours. Pour faciliter la récolte des oceufs,
on place dans le bac d'élevage des barres de bois ou de plastique sur
lesquelles la femelle vient accrocher ses oeufs. Pour cela, elle entre-
croise ses tentacules autour du support et noue 1l'une & l’autre les deux
attaches terminales qui prolongent les membranes de 1l'ceuf (Pl. I, fig.a,b);

~

celui-ci se trouve fixé sur le support grdce & l'anneau ainsi formé. Une
méme femelle peut pondre 150 & 500 oceufs & raison d'un toutes les deux
minutes.

Les grappes d'oeufs ainsi obtenues sont placées dans des aguariums
d'une capacité de B0 a 120 litres alimentés par un circuit ouvert en eau
de mer neturelle. Réguliérement, on procéde au nettoyage des pontes pour
éviter en particulier leur contamination par les oeufs abortifs ; 1'aéra-
tion et le brassage de l'eau sont réalisés par l'emploi de petits compres-
seurs libérant des bulles d'air.

A 1l'éclosion, les jeunes seiches sont prélevées journellement
et placées dans de petits aquariums d'élevage dont le fond est recouvert
de sable fin, permettant un enfouissement aisé. La petite seiche commence
& se nourrir entre les deuxiéme et cinguiéme jours apreés 1'éclosion. Nous
avons poursuivi nos observations pendant une période de quinze jours apres
l’éclosion : la nourriture est alors constituée essenticllement d'Amphi-
podes (RICHARD, 1971).

~

Je remarcie vivement Monsieur Alain RICHARD, Maitre-Assistant & 1'Insti-
tut de Biologie Maritime et Régionale de WIMEREUX dont les précieux
conseils m'ont permis de réaliser cet é&levage.
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IT - TECHNIQUES HISTOLOGIQUES

Les embryons dé&errassés de leurs coques et de leur chorion sont
fixés au mélange de Bouin-Hollande (avec ou sans acide acétique), au
Helly, au Zenker, au mélange de Smith ou au formcl neutre & 10 %.
Les pieces sont incluses dans la paraffine aprés passage soit dans une
solution de celloidine & 1 % dans le benzoate de méthyle, soit dans deux
bains successifs d'un mélange d'alcoocl isopropylique-paraffine, cette
deuxiéme méthode d’'inclusion étant utilisée surtout pour les jeunes stades.
Les embryons sont ensuite débités en coupes sériées de 5 ou 7 A, transver-
sales ou longitudinales (sagittales ou frontales). La grande richesse en
vitellus des oeufs de Sepia officinalis entraine de sériewses difficultés
pour la confection des coupes. Pour y remédier nous avons utilisé la méthode
dite de "trempage” d'aprés MARTOJA (1967).

Les blocs entamés sont traités par le mélange suivant

- Alcool éthyligue & 60° : 9 volumes

- Glycérine : 1 volume

Lorsque les coupes deviennent mauvaises par suite de 1'éclate-
ment du vitellus, le bloc est plongé de nouveau dans le mélange ci-dessus
et, aprés une période de trempage de douze & vingt quatre heures, est
redébité en coupes sériées ; ce processus est répété chague fois gue cela
est nécessaire. Cette méthode bien gu’assez longue nous a donné des résultats
treés satisfaisants, 1l’inconvénient majeur étant la perte de quelques
coupes apreés chaque trempage.

Les coupes sont colorées par 1'hématoxyline de Groat et le rouge
nucléaire solide associés au picro-indigo-carmin,ou par le glychemalun-

€éosine ou encore par la méthode trichromigue de Prenant (variante de Gabe).



CHAPITRE I

LES PRINCIPALES PHASES DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE DE
SEPTA OFFICINALIS L.

I - L'OEUF APRES LA PONTE

A) Morphologie

A la ponte, 1l'oeuf de Sepia officinalis L. se présente comme
un élément de grande taille, de forme ovalaire, effilé & son extrémité li-
bre (Pl1, I, fig. c, d}. Son grand diamétre varie de 6 &4 9 mm, cette varia-
bilité étant en rapport avec la taille de la femelle (MANGOLD-WIRZ, 18863 ;
RICHARD, 1871).

L’oeuf est protégé par une enveloppe noire treés résistante,
constituée de trés nombreuses couches concentrigues : les cogues. Sur des
oeufs fraichement pondus, ces coques apparaissent brillantes et molles ;
mals trés rapidement elles durcissent au contact de l'eau de mer. Le mode
de formation des coques a été étudié de fagon tres détaillée par RICHARD
{1871). Selon cet auteur, les ovocytes mdrs s'engagent dans 1l'oviducte,
traversent la glande de 1'oviducte et sont libérés par le pavillon génital.
C'est & ce moment qu'ils s’entourent de cogques qui sont sécrétées par les
glandes nidamentaires principales et accessoires. Les oeufs pourvus de
leurs envelcoppes sont alors expulsés par 1l’entonnoir et aspergés par
un jet d'encre qui les colore en noir. Il arrive cependant que certaines
cogues ne soient pas colorées ; ceci provient d'un défaut de production
d'encre chez la femelle en ponte.

Au cours du développement, le volume de 1’oeyf s'’accroit
considérablement ; le grand diamétre de l'oeuf a en effet presgue doublé
au moment de 1'éclosion (Pl. I, fig. c, d}. Cette énorme augmentation
de volume de 1'oeuf est un trait caractéristique du développement des
Décapodes et permet de les opposer asux Octopodes chez qui le volume de

N

1'oeuf reste a peu prés constant durant 1'ontogenese {(PORTMANN, 1833 ;

~

SACARRAO, 1961). Cet accroissement de volume est 1ié directement a celui

du ligquide péri-embryonnaire et & celul de 1'’espace périvitellin situé

entre 1l’embryon et le chorion.



Durant les derniers stades embryonnaires, le nombre de cou-
ches qui constituent 1'enveloppe de 1’oeuf diminue ; au moment de 1l'éclo-
sion,cette derniére se trouve réduite & une seule couche, distendue par
le liquide péri-embryonnaire. Les couches internes ont en effet été digé-
rées par les sécrétions de protéinases épidermiques (RICHARD, 13871}, ce
qui rend la coque moins opaque et permet de suivre les mouvements de
1'embryon dans le liquide péri-embryonnaire durant les jours qui précedent

1'éclesion (Pl. I, fig. e).

B) Structure

L'oeuf de la Seiche est un oeuf trés riche en vitellus, du
type télolécithe. Avant la segmentation, le cytoplasme ovulaire se trouve
condensé, le plus souvent au pdle aigu de 1l'oeuf, et constitue le disque
germinatif ol se situe le noyau de fécondation. Le disque germinatif est
en continuité avec une fine couche cytoplasmique périovulaire qui enveloppe
1'oeuf. Cette couche périphérique représente ce que ARNOLD (1968) chez
Loligo pealii, JURA (1967) chez Succinea putris, RAVEN (1963, 1967) chez
Limnaea stagnalis et VERDONK (1968) chez Dentalium appellent "Cortex de
1'oeuf”. Le disque germinatif se situe dans la majeure partie des cas
au pble libre de l‘oeufm. Cependant, il ne coincide pas exactement avec
1l'apex de ce dernier, et s'étend en avant de la pointe de 1l'oeuf (Fig. 1).
La polarité de 1l'oeuf de Seiche s'exprime donc trés nettement : la zone
du disque germinatif marque le p8le animal ; le pdle opposé, en l’occurrence
la masse vitelline, correspond au pSle vegétatif.

L'oeuf ainsi constitué n'est pas en contact direct avec le
chorion. Il existe en effet, entre ce dernier et le germe, une trés fine
membrans ou membrane vitelline. Elle ast et restera directement appliquée
contre 1'oeuf, 1'espace périvitellin se formant entre le chorion et cette
membrane vitelline. L’'’existence d'une telle membrane n'avait pas &té men-
tionnée dans 1'oeuf des Céphalopodes par les auteurs anciens (BERGMANN,
1803 ; SCHWEIKART, 1904). C’'est JECKLIN (1934) qui 1'’a décrite pour la

premiére fois, observation confirmée par COWDEN (1868) chez Loligo brevis

% . .
Il nous est arrivé, dans guelques cas, de noter une position assez par-
ticulieére du disque germinatif. Ce dernier ne se situait pas en effet
au voisinage du pd&le aigu de 1l'oeuf, mais dans sa région égquatoriale.

~

Le développement ultérieur de ces oeufs était tout & fait normal.



et MARTHY (1970) chez Loligo vulgaris. L'extréme minceur de cette membrane
vitelline explique qu’'elle soit difficilement identifiable. Nous ne
1l'avons d'ailleurs observée que sur des coupes de jeunes blastodermes.
Elle disparait au cours du développement et, chez la Seiche, elle est

totalement résorbée & la fin de la gastrulation.

Fig. 1. - Coupe méridienne schématigue d'un oeuf aeprés la ponte.

an. : anneau d’'attache ; Ch. : chorion ; cq. : cogues ;
d.g. : disque germinatif ; e.pv. : espace périvitellin ;
mb.v. : membrane vitelline ; V. : vitellus

L’oeuf de Seiche est donc entouré par trois types de membranes
- une membrane primaire ou membrane vitelline formée dans l'ovaire par
1'ovocyte lui-m8me (RAVEN, 1966)
- une membrane secondaire ou chorion formée également dans 1l'ovaire mais

sécrétée par les cellules folliculaires gqui entourent 1l'ovocyte



- les membranes tertiesires qui constituent 1'enveloppe de 1l'oeuf et qui
sont sécrétées par le tractus génital, en particulier par les glandes

nidamentaires.

II - ETUDE DESCRIPTIVE DES PREMIERS STADES DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

A) Le segmentation

La segmentation, limitée au disgue germinatif, est partielle
comme chez tous les oceufs télolécithes. La masse du vitellus n'est pas
atteinte par les cloisonnements cellulaires. L'oouf de Seiche dont le

segmentation est discoidale, appartient au type méroblastique.

a) Premier clivage

" a w8 YN PEEREE P

Le premier sillon de segmentation {s1, fig. 2} apparailt deux
3 dix heures aprés la ponte ; il est méridien et divise le disque germi-

natif de fagon symétrique.

b) Deuxieme clivage (Fig. 2, a et Pl. II, fig. a)

Te A eSS He N W RELEESE

Les deuxieémes plans de division (s2, fig. 2) sont légeérement
obliques par rapport au premier. Cette division inégale se traduit par
la formation de quatre éléments, deux grands et deux petits, disposés
symétriquement par rapport au premier plan de segmentation. Le premier
plan de clivage (s1) coincide donc avec le plan de symétrie bilatérele

du disque germinatif en segmentation.

c) Troisiéme clivege (Fig. 2, b et Pl. II, fig. b)

2 408 s e 252 0BRSS

Chague quadrant antérieur est partagé en deux parties presque
égales par un sillon radiel (s3, fig. 2, D), oblique par rapport au deuxie-
me plan de segmentation. Les éléments postérieurs sont divisés inégalement
par deux sillons paralléles au premier plan de clivage. A ce stade, le
disgue germinatif présente une symétrie bilatérale bien nette.

Pour faciliter la compréhension des modelités de la segmen-
tation dans les stades ultérieurs, nous avons adopté une nomemclature tout
& fait arbitraire : 3 la fin du troisieme clivage, le blastoderme comprend

de part et d’autre du plan de symétrie bilatérale quatre &léments. 0Opn les

dénommera A, B, C, O, A étant le plus antérieur, D, le plus postérieur et

le plus étroit (Fig. 2, b].
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d) Quatriéme clivage {(Fig. 2, c et Pl. II, fig. c)

A partir du guatrieme clivage, les divisions deviennent asyn-
chrones. Elles affectent d'abord les cellules A, puis les cellules B et
ainsi de suite. |

A, B, C sont divisées longitudinalement par un sillon radial,
chacun d'eux formant deux cellules diInéales A1 et A2, B1 ct B2, C1 et C2,
{s4, fig. 2, c). D se divise en dernier d'une fagon trés particuliére : le
plan de clivage n'est plus du type radial, mais frontal, perpendiculaire
au plan de symétrie du disgue germinaetif. Ce sillon partage 1'élément D
en deux cellules trés inégales 1 et D2.

A 1l'issue du guatrieme clivage, le blastoderme se compose de
deux catégories d'éléments : d'une part, deux cellules centrales parfaite-
ment délimitées, d'autre part, quatorze &l&ments marginaux dépourvus de
limite périphérique et en continuité avec la fine couche cytoplasmique
péricvuleire : ce sont respectivement les blastoméres et les blastocdnes
ainsi définis par VIALLETON {1888).

g) Cinguiéme clivage (Pl. II, fig. d)

Les divisions se poursuivent de fagon inégale et asynchrone.
Elles affectent d’aberd les blastocﬁnes A1, puis A2, B1, «eeaer 3 D1 Bt
D2 se divisent en dernier. Les résultats de ce cinquiéme clivage sontras-
semblés dans le tableau 1. -

Ains® il apparait que les blastoclnes A, B, € d'un disque
germinatif & huit cellules se comportent de la méme fagon et produisent
chacun un blastomére et trois blastocGnes alors gue chaque blastocdne D
donne naissance & un blastocbBne et trois blastoméres, ces derniers &tant
de plus petite taille que les blastoméres issus des éléments A, B, C. Le
cinquieme clivage accompli, le blastoderme se compose de trente deux
gléments, douze blastoméres et vingt blastocdnes, répartis symétriguement

de part et d'autre du premier plan de segmentation.

) Clivages ultérieurs

Au deld du cinguiéme clivage, 11 devient difficile de suivre
réguliéremsnt les divisions des blastoméres et des blastocSnes. Aprés

le sixiéme clivage, le blastoderme est formé de soixante-quatre éléments :
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les douze blastoméres du stade précédent se sont dédoublés, formant vingt-

quatre blastoméres ; les vingt blastocdnes produisent vingt-huit blasto-
cBnes et douze blastoméres. Au stade soixante-quatre cellules, nous avons
donc : trente-six blastoméres et vingt-huit blastocbnes (Pl. II, fig.el.
A partir de ce stade, la symétrie bilatérale est de moins en moins appa-
rente et il devient impossible de repérer le plan de symétrie du disque

germinatif.

Tableau 1

: Composition du disque germinatif & 1'issue du cinguiéme

clivage.

Bl

: blastocfBne -

: blastomére.

!
Eléments du disque germi-,
natif aprés le quatrieme i

Nature du plan de

— G e W

Résultats

apres le cinquiéme

] !
| |
! - » . !
I clivage i division clivage 1
! ! ! !
A A1 (B1) i Frontal ; 1 blastomére |
| i i 1 blastoctne |
! ! ! !
! A2 (Bl) ! Radial i 2 blastocdnes !
! ! ! !
1 B1 (Bl) i Radiel i 2 blastocdnes !
! 1 { !
! B2 (BL) 1 Frontal 1 1 blastomere !
! ! 1 1 blastoclne 1
| | ! §
! c1 (Bl) ! Frontal | 1 blastomére !
! I ! 1 blastocne !
! { | !
! c2 (Bl) ! Radial ! 2 blastocénes !
! l ! {
! B1  (BL) ! Frontal ! 1 blastomére !
! ! ! 1 blastoctne !
t i ] ]
1 i
| D2 (bl) i Frontal f 2 blastoméres X
! ] ! !

La segmentation se poursuit réguliérement comme une biparti-

tion de tous les éléments du blastoderme, le nombre de blastoméres augmen-

tant plus rapidement que celui des blastocdnes (Pl. II, fig. f). La

g (P1. II} représente un blastoderme en fin de segmentation. Un tel

figure
blas-

todisque, gqui s’est accru réguliérement durant la segmentation aux dépens

de la couche cytoplasmigue périovulaire, se compose de deux zones bien
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distinctes : la zone centrale est occupée par un grand nombre de blasto-
meres dont la taille augmente progressivement du centre vers la périphérie
la zone marginale est constituée par les blastocfnes. Ces derniers ont un
aspect essez particulier en fin de segmentation. Ik ne sont plus contiglis
comme c'était le cas dans les stades précédents. Ils ont acquis unz forme
caractéristique, en "massue” (VIALLETON, 1888), avec une partie renflée
renfermant le noyau, et une partis effilée en continuité avec la mince
lame cytoplasmigue qui enveloppe 1'oeuf. En coupe (Fig. 3, a et P1l. 1V,
fig. a), un tel blastoderme apparait sous forme d’'un disgue composé d’une
saule couche de cellules, reposant directement sur le vitellus insegmenté
et n'ayant que des rapports de contiguité avec la masse vitelline. La
segmantation de 1'oeuf de Seiche aboutit donc & la formation d'une disco-

blastule dont la cavité de segmentation blastocoele est virtuslle.

Les caracteres de la segmentation de 1'oeuf de Seiche se re-
trouvent dans leur ensemble chez les autres Céphalopodes (FIELDS, 1965 ;
NAEF, 1928 ; WATASE, 1891) ; les différences portent surtout sur les moda-
lités des clivages successifs. Chez Loligo opalescens par exemple, le
stade & seize cellules se compose de douze blastocdnes et quatre blasto-
meres (FIELDS, 1965). Si ces différences restent minimes & 1'intérieur
du groupe des Décapodes, elles sont beaucoup plus marquées entre ceux-ci
et les Octopodes (SACARRAO, 1961). Mais le type méroblastique de la seg-
mentation constitue un trait caractéristique du développement des Céphalo-
podes et permet de les opposer aux autres Mollusques ol le segmentation
totale spirale est de régle. La segmentation partielle, discoidals est
d'ailleurs assez rare chez les Ihvertébrés : on ne la rencontre que chez

les Scorpions et les Pyrosomes (DAWYDOFF, 1828).

Les deux zaones du blastoderme en fin de segmentation, zones
marginale et centrale, sont le sieége de modifications assez complexes dont

1'ensemble constitue les processus de la gastrulation.
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a) Premiéres différenciations de la Discoblastule

1) Formation du syncitium vitellin

Les premiers changemcnts que 1'on observe dans la disco-
blastule affectent les blastocbnes. Les noyaux de ces éléments marginaux
se multiplient activement ; chague blastocb6ne se transforme en un groupe
de deux & quatre €léments polygonaux formant, & la périphérie du blastb-
derme, des rayons assez larges auxquels VIALLETON (1888} a donné le nom
de "files radiales” (Pl. III, fig. a). Ces cellules polygonales s'arron-
dissent et commencent & s'écarter les unes des autres. Leur masse cytoplas-
mique se confond progressivement avec la mince lame protoplasmique gui

~

enveloppe l'oeuf. On assiste donc & une véritable dislocation des éléments
des files radieles : elle commence & 1l'extrémité de ces dernieres et
aboutit & la formation des "noyaux vitellins” (P1l. III, fig. b et Pl. 1V,
fig. b).

Lorsque les transformations des éléments des files radiales sont achevées,
la zone marginale du blastoderme, occupée en fin de segmentation par les
blastocbnes, a pris une structure particuliere. Elle consiste maintenant
en une mince bande protoplasmique continue et parsemée de noyaux vitellins
(Fig. 3, b). Cette zone péri-blastodermique correspond au syncitium
vitellin encore appelée "membrane périvitelline™ (VIALLETON, 1888) ou

"yolk epithelium” (LANKESTER, 1875).

2) Formation du feuillet interne

La deuxieme différenciation de la discoblastule est conco-
mitante de 1'apparition des files radiales et des noyaux vitellins et se
produit au niveau des grands blastomeéres périphériques de la région cen-
trale du blastoderme en fin de segmentation. Ces cellules marginales sont
en effet le siege d'une prolifération active. Mais 1l'axe du fuseau de di-
vision gui était horizontal durant la segmentation (P1. IV, fig. a), de-
vient vertical ou légérement oblique, de sorte que chague blastomére péri-
phérique en se divisant, donne naissance & deux cellules superposéss : les
cellules profondes constituent 1'ébauche du feuillet interne. Ce dernier
résulte donc d'une délamination mitotique des blastoméres périphériques

de la discoblastule. Les éléments profonds engendrés par délamination se
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~

multiplient & leur tour (Pl. IV, fig. b). Finelement le feuillet interne
se présente sous la forme d'un anneau circulaire (P1l. III, fig. a, bJ,
formé de trois a cing couches de cellules (Fig 3, b et P1. IV, fig. bl,
situé a la partie marginale du blastoderme : il représente 1'ébauche de
1'entomésoderme. A l'intérieur de cet anneau, la zone centrale présente
peu de modifications et est constituée d’'une seule couche de cellules
cubiques reposant directement sur le vitellus.

A 1'issue de ces premiéres différenciations de la discoblas-
tule, le germe se compose donc dfun feuillet externe, doublé marginale-
ment d'un feuillet interne pluristratifié et entouré par le syncitium
vitellin dont l’existence est révélée par les noyaux vitellins, situés
prés du bord du blastoderme.

La gastrulation se poursuit et devient de plus en plus complexe
par le feit que les différents processus qui la caractérisent, se font
de fagon presque synchrone. Le résultat est la miae en place des feuillets

germinatifs gt la formation de 1’'embryon.

b) Miseg en place des feuillets germinatifs

Pour faciliter la compréhension de la suite de la gastrula-
tion, nous avons divisé les mécanismes gastruléens en quatre grandes
étapes, tout en ne perdant pas de vue qu’ils s'effectuent d'une fagon

presque simultanée.

Les noyaux du syncitium vitellin qui é&teient limités
Jusqu'alors & une zone étroite & la périphérie du blastoderme, se multi-
plient et migrent dans la fine couche cytoplasmique gui enveloppe 1'oeuf.
Par cette colonisation de le zone périovulaire, le syncitium vitellin
enveloppe progressivement la masse vitelline et finalement tout le vitel-
lus se trouve inclus dans une sorte de sac syncitial. Ce recouvrement du
vitellus per la membrane périvitelline est d’ailleurs assez rapide et il
est difficile de suivre la progression de cette épibclie, étant donné
1'extréme minceur et la fragilité du syncitium vitellin. Sur coupe, son
existence n’est d’'ailleurs révélée gue par ses novaux gquil apparaissent

comme des éléments ovalaires de grand taille, d'environ 10 A sur 26 A

pauvres en chromatine et pourvus d'un ou deux nucléocles.



Fig. 3. - Coupes méridiennes schématiques montrant la mise en place des
feuillets chez Septa officinalis L.

a = Discoblastule

b, ¢, d = Stades de plus en plus avancés de la
gastrulation.

Bl. : blastocfne ; bl. : blastomere ; E. : Ectoderme embryon-
naire E.ex. ! ectoderme extra-embryonmaire ; Enm.: entoméso-

; 3
derme ; n.sy.v. : noyau du syncitium vitellin.
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Pendant gue le syncitium vitellin enveloppe le vitellus, sa
limite interne au contact du blastoderme s'intercale entre ce dernier et
le vitellus en progressant lentement vers le centre du blastoderme. Au
début, le syncitium vitellin ne s'étend pas sous la région centrale du
blastodisque (Fig. 3, ¢ et Pl. IV, fig. c), mais ultérieurement, il est
continu et s'interpose partout entre le vitellus et le disque germinatif
(Fig. 3, dJ.

Ainsi le syncitium vitellin se répand & la fols a la surface
du vitellus en direction du pdle végétatiﬁ”%ntre le vitellus et 1'embryon.
Finalement, la masse vitelline tout entiére se trouve enveloppée par la
membrane périvitelline. Le rdle physiologique de cette derniére a été
particuliérement mis en évidence par PORTMANN et BIDDER (1828), KONOPACKI
{1933} et SACARRAD {1943, 1945). Trés précocement, elle intervient dans
la digestion de la masse vitelline, les cellules blastodermiques absorbant
directement le vitellus liquéfié par le syncitium vitellin. Selon SACARRAO
(1945) "le syncitium vitellin doit &tre envisagé comme un véritable organe
embryonnaire qui se comporte dés son origine comme un tissu spécialisé

ayant des fonctions trophiques”.

En méme temps que s’opére 1l'extension de la membrane péri-
vitelline sur le vitellus st sous le blastcderme, la couche interne pro-
gresse vers le centre du blastodisque. Cette progression centripete se
traduit 3 1'observation par ung réduction du diameétre de la région cen-
trale du blastoderme (Pl. III, fig. c). Elle est presque synchrone de
celle des noyaux du syncitium vitellin. Par un agencement des cellules
entre slles, le feuillet profond pluristratifié devient unistratifié
(Fig. 3, c et Pl. IV, fig. c). Le blastoderme se compose alors de deuX
feuillets, sauf dans sa région la plus centrale qui est constituée encore
pendant un certain temps d'une seule couche de cellules. Ce stade a deux
feuillets persiste pendant toute la durée de la gastrulation, guelques
modifications affectant cependant le feuillet interne, sous forme d'épais-
sissements bien localisés ol se formeront les premiéres ébauches embryon-

naires.
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A la fin de la gastrulation, les cellules les plus profondes du feuillet
interne s'organisent en une couche unique de cellules épithéliales qui
se distinguent nettement des autres csllules de ce méme feuillet. La
différenciation ultérieure de cette couche épithéliale montre, comme
nous le verrons dans le chapitre II, qu’elle est & l'origine d'une partie
du tube digestif et gu'elle doit &étre considérée comme 1'endoderme, le
reste du feuillet interne constituent le mésoderme (Pl. V, fig. g)l.

Ces observations nous permettent de conclure que le feuillet
interne isolé par délamination, correspond & un entoméscderme dont la
dissociation en endoderme et mésoderme s'accomplit tardivement, & la
fin de la gastrulation. La couche externe, dés le moment de le formation
du feuillet interne, a la valeur d’'un ectoderme car aucune prolifération
engendrant de nouveaux éléments profonds ne s'y produira ,”la délamina-

tion étant un phénoméne qui ne se répéte pas” (SACARRAO, 1952a., 1953).

Pendant gue s’effectue la mise en place de 1'entomésoder-
me et du syncitium vitellin, le disque embryonneire s'étend progressive-
ment sur le vitellus et la membrane périvitelline en direction du pdle
végétatif. Cet accroissement du blastoderme s’effectue par scn bord
externe, la zone centrale gardant & peu prés les mémes dimensions (Pl. III,
fig. c, d). Chez la Seiche, le disque embryonnaire n'envelopps pas toute
la masse vitelline de 1'oeuf et reste localisé a la région enimale de ce
dernier, le reste du vitellus n'@tant recouvert au début que par le syn-
citium vitellin.

A un stade plus avancé, le bord du blastoderme, tout en
continuant de s'accroitre, devient plus mince (Pl. III, fig. d). Toute
la partie du blastoderme comprise a l'intérieur de cette zone amincie,
représente 1l'aire embryonnaire qui fournira la totalité des organes de
1'embryon. La zone amincie du blastodisque constitue, avec le syncitium
vitellin et le vitellus l'aire extra-embryonnaire. Sur coupe, cette mince
bande péri-blastoﬂermique apparait comme un simple épithélium prolongeant
1'ectoderme de l'aire embryonnaire. Ce feuillet ectodermigue extra-embryon-
naire se distingue cependant nettement de 1'ectoderme embryonnaire ; il

est formé de cellules & noyaux allongés, alors que celui de l'aire embryon-

naire est constitué de cellules cubiques (Pi. IV, fig. jJ).
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L'ectoderme extra-embryonnaire va progressivement recouvrir
le syncitium vitellin et la masse vitelline. Ce deuxieme mouvement d’épi-
bolie est beaucoup plus lent que celui de la membrane périvitelline. Le
bord d*enveloppement de ce feuillet ectodermique peut étre assimilé a
un blastopore vitellin tel qu'on le décrit chez les Poissons Téléostéens
(BRACHET, 1935). Finalement le vitellus est totalement recouvert par le
syncitium vitellin et 1l'ectoderme extra-embryonnaire : la gastrulation
est alors achevée (Pl. IV, fig. f)}. La masse deutoplasmique entourée de
ses deux feulllets forme le sac vitellin externe. Ultérieurement, des
cellules mésodermiques d’'origine embryonnaire migrent dans 1l'aire extra-
embryonneire, sous l'ectocderme du sac vitellin externe. Elles se diffé-
rencient en fibres musculaires & l'origine des contractions de l'organe
vitellin. A un stade plus avancé, un sinus sanguin périvitellin apparait
entre 1'ectoderme extra-embryonnaire et le syncitium vitellin (Pl. IX,
fig. al.

Pendant que s’effectuent 1'aceroissement de 1l’aire embryon-
naire et le vaste mouvement épibolique, apparaissent les premieres

ébauches de 1'embryon.

La gastrulation gui est l'ensemble des processus morphogéné-
tiques mettant en place les feuillets, se réalise donc chez la Seishe selon
quatre modalités

1*) Différanciation précoce du_syncitium vitellin. Chez la
seiche et plus généralement chez les Décapodes (FIELDS, 1865 chez Loligo
opalescens),alle est précédée d'une multiplication préalable des blasto-
clnes, alors que chez les Octopodes, les cellules marginales de la disco-
bastule se transforment directement en noyaux vitellins (Tremoctopus
vitolaceus : SACARRAO, 1949).

2°) Formation de 1'entomésoderme. Le feuillet interne s’iscle
par délamination mitotique et son évolution ultérieure se termine par la
mise en place définitive des feuillets endodermigue et mésodermigue.

ayant des oeufs riches en vitellus (Eledone, Loligo), l'aire embryonnaire

ne recouvre que partiellement la masse vitelline, le reste du vitellus
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n'est recouvert gue par 1l'ectoderme extra-embrycnnaire, cette épibolie

sg réalisant plus tardivement que celle du syncitium vitellin. Par contre,
chez les Céphalopeodes aux oceufs plus pauvres en vitellus, le blastoderme
enveloppe finalement toute la masse deutoplasmigue, les progressions du
syncitium vitellin et du bord du disque embryonnaire étant alors synchrones.,
naires. Elles apparaissent au moment ol le feulllet ectodermique extra-
gmbryonnaire devient visible (Pl. III, fig. d}, donc bien avant la fin

de gastrulation. Elles se localisent uniguement dans 1'aire embryonnaire,
la zone extra-embryonnaire n'intervenant aucunement dans les processus
morphogénétiques. A la fin de la gastrulation, 1l'organisation de la
Seiche est déja bien dessinée a la surface du disgue embryonnaire. L'ap-~
parition et la différenciation de ces premiers organes seront étudiées

dans la troisiéme partie de ce chapitre.

L'étude des feuillets germinatifs des Céphalopodes a fait
1'objet de nombreux travaux et a donné lieu & des interprétations diverses.
BOBRETZKY (1877}, FAUSSEK (1301), USSOW (1861), VIALLETON (1888) consi-
dérent le feulllet interne comme le mésoderme. Selon FAUSSEK, 1'endoder-
me se formerazit aux dépens du feuillet mésodermique ; par contre, VIALLETON
suppose gue la plague endodermique dérive du syncitium vitellin. TEICHMANN
(1803) a donné une interprétation tout a fait opposée ; selon cet auteur,
le feuillet interne constitue & lui-seul 1l'endoderme, le mésoderme se
formant plus tard par une prolifération locale de 1'ectoderms.

Ces divergences des auteurs anciens sur la signification
des feuillets germinatifs sont dues certainement & la différenciation
tardive de la plague endodermique, le feuillet interne devant étre consi-
déré des son orgine comme un complexe entomésodermique, tel gqu'on le

décrit chez les Vertébrés.
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IIT - TABLE DE DEVELOPPEMENT

MANGOLD-WIRZ (1863) et RICHARD (1971) ont montré que la durée
de 1'incubation est trés sensible aux variations de température de 1'eau
de mer dans laguelle les pontes sont maintenues, et en particulier que
le développement embryonnaire est accéléré par la température (Tableaux

2 et 3).

Tableau 2 : Influence de la température sur la durée d'incubation des
oeufs de Sepia officinalis L. d'aprés les résultats de
MANGOLD-WIRZ (1983).

Température moyenne Temps d'incubetion

! ! !
; (°cy ! (jours) :
! ! !
! ! !
| 21,4 : 31 |
! ! !
! ! !
| 17,2 | 52 |
! ! !
| 15,9 | 69 i
! ! !
| 15 | 87 |
Tableau 3 : Influence de la température sur la durée d'incubation

{élevage en eau thermostatisée) d'aprés les résultats de
RICHARD (1971).

Température moyenne Temps d'incubation

! ! !
| i |
i (°c) i (jours) i
| | |
: 20 ! 38 + 3 :
! ! !
\ 15 : 81 + 4 !
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Jusqu’a présent, nous n'avons utilisé que des pontes maintenues
dans des conditions naturelles, c'est-a-dire dans de 1’eau de mer dont la
température subit les variations saisonniéres normales (Fig. 4 et tableau
4).

tl)

20¢

151

10+

A M T 4 A f

Fig. 4. - Variations thermiques de l'eau de mer a WIMEREUX (eau de cir-

~

cuit de pompage), durant les mois d'Avril & Aodt 19689.

Le tableau 4 montre en particulier 1'influence de la tempéra-
ture de 1l'eau de mer, au moment de la ponte, sur les durées d'incubation
et sur les différentes étapes de la vie embryonnaire de la Seiche.

Pour ces raisons, nous ne pouvons dater de fagon précise les
différents stades de notre table. Seul un élevage en eau de mer thermosta-

tisée et & différentes températures nous permettrait de combler cette

lacune.
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Tableau 4 : Influence de la température de 1l'eau de mer au moment de

la ponte sur le développement embryonnaire de la Seieshe

] 11 11 ] 1
| Date lTemperatur‘e|; FIN DE LA i ;Température; )
| de la ,de l'eau au, GASTRULATION 0 Date de ,de l'eau a ; Temps )
! ponte lmoment de H INombre de 1!1'éclosion | 1 eC10810”‘:1 'incubation!
la ponte . N (°c)
! ! °c) !t Date !jours apres 1!! ! ! (iours) !
! ! I ! la ponte ! ! ! J |
! ! 1! ! 1 ! ! !
115/5/891 11,86 1111/6/69 28 1114/7/89 i 17,4 1 61 !
| ! ! I 1 ! ! !
! 9/8/89! 14 1122/6/69 | 19 1127/7/868 i 18,6 ] 49 !
! It ! ! ! ! !
,23/6/69. 15,4 |y 8/7/88 | 1B {| 6/8/69 | 19 | 45 |
! 1 1 ! 1 ! ! !
128/6/69! 15,8 1111/7/69 !} 14 1110/8/69 ' 18,5 ! 44 !
! 11! ! 1

! ! 3

B) Description des stades

Nous divisons le développement embryonnaire de la Seiche en

trois grandes périodes
- la segmentation
- la gastrulation
Elle débute par la mise
considérons la gasgrulation achevée

recouvert par le syncitium vitellin

(Stades 1 a 9)

(Stades 10 & 17).

en place de 1'entoméscderme. Nous
lorsque le vitellus est totalement

gt 1l'ectoderme extra-embryonnaire.

Le degré d'épibolie indigué pour les stades 14 & 17 est relatif & 1'ecto-

derme extra-embryonnaire, le syncitium vitellin ayant déja recouvert le

vitellus.

- 1'organogenése

(Stades 18 & 30].

Elle s'étend de la fermeture du blastopore vitellin & la

résorption plus cu moins compléte du sac vitellin externe. Cette période

se termine & 1’éclosion. Les indications de taille données pour les stades

~

22 3 30 se réferent a la longueur moyenne dorsale du manteau.

Comme nous 1'avons mentionné, les différents stades ne sont

pas datés. Cependant, 3 titre indicatif, nous avons rassemblé dans le

tableau 5 ks données relatives & la durée des trois périodes du dévelop-

pement embrycnnaire.
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Tableau 5 Les trcis périodes de la vie embryonnaire de la Seiche.

] ] i ] i
; ; SEGMENTATION ; GASTRULATION i ORGANGCGENESE ; Temps ;
iR A R A I . 1 .. 'd'incubation
19 “%1pebud Finl 1DébutiFin | - IDébut! I b !
!ponte, | , (jours), . , (Jours), ,(ec1081on)!(30urs], (jours) |
! ! ! ! ! ! ! 1 ! ! ] !
123/6 | ! ! ! ! ! ! | ! ! !
! 1969!23/6 !25/8! 3 !28/8 !8/7 | 13 | 9/7 | 6/8 I 29 | 45 |

i ! ! | ! ! !

|

!

est treés longue et représente environ les 2/3 du temps d’'incubation. Cette

Nous constatons que la troisieme période do la vie embrycnnaire

~

troisiéme étape du développement correspond en effet & la phase de crois-

sance embryonnaire qui est trés importante chez la Seiche, la longueur

moyenne dorsale du manteau passant de 0,5 mm a8 7 mm 3 1'éclosion.

Stade

Stade

Stade

Stade

Stade

a)l

Segmentation

Oeuf fécondé insegmenté.

Stade & deux cellules. Le premier plan de segmentation est
méridien et coincide avec le plan de symétrie bilatérale
du disque germinatif.

(P1., II, fig. a).

Stade & guatre cellules. Dés le stade 3, la segmentation
devient donc inégale mais la symétrie bilatérale persiste.
Sur la figure a (Pl. II), ce plan de symétrie est orienté

selon X - Y.,

(P1. II, fig. b).
Stade & huit cellules. Les divisions deviennent inégeles

et asynchrones.

(P1. II, fig. c).

Stade & seize cellules : deux blastoméres et quatorze blasto-

cfnes. Le blastoderme présente encore une symétrie bilaté-

rale bien nette.



Stade

Stade

Stade

Stade

Stade

Stade

Stade

10.

11.

12,
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(pi. II, fig. d).
Stade & trente-deux cellules : douze blastoméres et vingt

blastocdnes.

- (P1l. II, fig. e).
Stade 3 soixantequatre cellules : trente six blastomeres

et vingt huit blastocbnes.

- (Pl. II, fig. f).
Morula : segmentation avancée. Les blastoméres forment un
disgue central entouré par les blastocdnes.

La symétrie bilatérale n’est plus apparente.

- (P1. II, fig. g).
Blastula : fin de segmentation. Les blastocdnes ne sont plus
contiglis. Ils ont une forme caractéristigque en massue.

b) Gastrulation

- (Pl. II1, fig. al.
Oébut de la gastrulation qui se traduit par 1l'apparition de
1'anneau entomésodermique & la périphérie du blastoderme.
A 1l'extérieur de cet anneau, les novaux des blastocdOnes se

divisent, formant des files radiales.

- (P1l. III, fig. b).
Extension de 1'anneau entomésodermique.
Apparition des noyaux vitellins qui se forment & partir des

éléments des files radiales.

- (P1. III, fig. cJ.
Le blastoderme présente trois zonegsbien distinctes
- une région centrale oU se formera le sac de la coguille,
- une région moyenne correspondant & l'entomésoderme.
C'est & ce stade que se termine la progression du feuil-
let interne vers le centre du blastoderme,
- une région périphérique atroite : la membrane périvi-
telline ou syncitium vitellin.
Dés ce stade, on peut distinguer une aire embryonnaire (ré-
gions centrale et moyenne) et une aire extra-embryonnaire

représentée par le syncitium vitellin et le vitellus.



...24-

Stade 13. - [(Pl. III, fig. d).
Début de formation de 1'ébauche embryonnaire qui présente
une symétrie bilatérale marquée. L'aire embryonnaire comporte
gncore deux parties :

-~ une région centrale dont le bord devient plus saillant:
c'est le futur sac de la coquille. Au centre, la glande
coguilliére devient visible sous forms d’une petite
tache circulaeirs,

- une région périphérigue ol s'esquisse une différenci-
ation morphologique sous forme d'épaississements symé-
triques. C'est par le bord externe de cette zone que se
fait 1'accroissement de 1’aire embryonnaire qui commence
& ce stade.

Dans 1'aire extra-embryonnaire, le syncitium vitellin commence
a8 recouvrir le vitellus pendant que 1'ectoderme extra-embryon-

naire se différencie sur le pourtour de la zone embryonnaire.

Stade 14, - (Pl. III, fig. &).
Epibolie 1/5
L'aire embryonnaire s'accroit et poursuit sa différenciation :
1’apparition de certaines ébauches permet d'orienter le
futur embryon :

- épaississements ovalaires dorso-latéraux qui formeront
les parties latérales de la t8te et les yeux ; ce sont
les lobes céphaliques de KOLLIKER.

- gpaississement plus margué du cercle central a 1l'ori-
gine du manteau.

- gpaississement ventral & l'origine des bras (épaississe-

ment brachiall.

Stade 15. - (Pl. III, fig. ).
L’accroissement de 1l'aire embryonnaire est achevé mais le
feuillet ectodermique continue de recouvrir le vitellus
{épibolie : 1/3).
L'épaississement gui limitait la zone centrale s’est élargi
en forme d'écusson pentagonal dont la pointe est orientée

ventralement.
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Autour du sac coquillier apparaissent de nouveaux épaississe-
ments gui correspondent aux ébauches de 1l'entonnoir et des
branchies.

Les lobes céphaliques sc sont accrus considérablement.

Apparition de 1'ébauche oculaire sous forme d'épaississement
plus margué dans la moitié supérieure de chague lobe cépha-
lique.

L'épaississement brachial enveloppe maintenant les lobes

céphaliques ; les ébauches des bras commencent & s'indivi-

dualiser.

Stade 16. - (Fig. 5 et P1l. III, fig. gl.

Epibolie : 2/3

Invagination du stomodeum et apparition de la bouche.

Formation de la vésicule optique primaire par invagination
de 1'ébauche cculaire.

Ebauche paires des bras 5, 4, 3, 2, l'ébauche 3 étant plus
discrete.

Ebauches des branchies bien nettes.

Apparition de 1l'entonnoir socus forme de deux paires d'ébau-
ches bien distinctes et symétriques par rapport a l'axe du
blastoderme

- deux épaississements latéraux correspondent & la base
de 1'entonnoir ot aux muscles rétracteurs du siphon,

- deux replis ventraux, correspondent au tube de 1l'’en-
tonnoir.

Apperition des statocystes sous forme d'épaississemants

circulaires.

Stade 17. - (P1l. IV, fig. d, e, f).

Stade du bouchon vitellin : environ 5/6 du vitellus sont
recouverts par le syncitium vitellin et 1'ectoderme extra-
embryonnaire.

Vésicule optigue primaire & demi-fermée.

Les dix ébauches des bras sont visibles : BS5, B4, B2 sont
dédoublées, B1 et B3 sont encore simples et moins développées

Les ébauches des autres organes s'accentuent.
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2mm

Fig. 5. - Schéma représentant 1'oeuf de Sepia officinalis L. au stade 16.

b. : future bouche ; B2, B3, B4, B5 : bras 2, 3, 4, 5 ;

Br. : ébauches des branchies : En1 : ébauche du tube de
1’entonnoir ; EnZ : ébauche de la basc et des muscles
rétracteurs de 1'entonnoir ; l.c. : lobe céphaligue de
KOLLIKER ; m. : manteau ; s.c. sac coguillier ; st. : sta-
tocystes ; V. : vitellus dont les 2/3 seront recouverts par
1’ectoderme extra-embryonnaire ; v.o. : vésicule optique
primaire.

c) Organogenése

Stade 18. - (Pl. V, fig. a)l.

Le sac vitellin externe est définitivement constitué (vitel-
lus + syncitium vitellin + ectoderme extra-embryonnaire).

Vésicule optique primaire fermée.

Bouche bien délimitée.

Branchies pédiculisées.

Bord du manteau plus épaissi et légerement relevé.

L'anus apparait sous la forme d'un petit mamelon impair et

médian, situé entre les hranchies.



Stade 19.

Stade 20.

Stade 21.
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(P1. Vv, fig. d et e).

Début de pédiculisation de 1'embryon : constriction entre
1'embryon et le sac vitellin externe.

Fermeture du sac coquillier.

Les bords du manteau commencent & sg rabattre sur le blas-
toderme et & recouvrir les branchies.

Les replis du tube de 1'entonnoir se sont soudés aux replis
correspondant de la basz ¢t des muscles rétracteurs du
siphon.

Les dix ébauches des bras sont paires.

Invagination des statocystes.

Glandes salivaires visibles au fond du stomodeum.

(P1., VI, fig. 2 et D).
La séparation entre 1’embryon et le sac vitellin externe
gst plus accusée.
Le sac coguillier est fermé.
Les statocystes se sont invaginés, mais s'ouvrent encore a
1’extérieur,
L'ébauche dédoublée des bras commence & s'estomper :
B3 est encore plus réduit,
B4 plus développé que les autres correspond aux futurs
tentacules préhenseurs.
Les é&bauches du tubc de l'entonnoir se sont réunies entre
2lles sur la ligne médiane.
Ebauche des lobes optiques sous forme de masses proéminentes
en arrieére de 1l’oeil.
Le manteau continue sa progression et recouvre la base des
branchies.

Apparition des nageoires.

(P1. VI, fig. c et d}.
Les bras 5, 4, 3, 2 sont ramenés ventralement tandis gue
les bras dorsaux se situent prés de la bouche.
Apparition des replis de 1l'iris.
Les extrémités antérieures des ébauches tubaires de 1l'enton-

noir se sont rapprochées.



Stade 22.

Stade 23.

Stade 24.

Stade 25.
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Ebauches du cristallin et des ventouses sur les bras.
Différenciation des branchies : deux & trois feuillets
branchiaux apparaissent sous forme de petits plis trans-

versaux par rapport & 1l’axe des branchies.

Lobes optigues proéminents en arriére de 1l'oeil.

{P1. VI, fig. e et ).

Spudure des ébauches de la partie tubaire de 1’entonnoir
par leur face interne et par leurs extrémités antérieures.
Cristallin sous forme de baguette réfringents.

Le manteau recouvre environ la meitié des branchies.

Longueur dorsale du manteau : 0,8 + 0,1 mm

(P1. VI, fig. g et hl.

Les ébauches antérisures de l'entonnoir ont totalement
fusionné pour former le tube siphonal. Les parties posté-
rieures de 1l'entonnoir (base et muscles du siphon) laissent
entre elles une ouverture triangulaire.

Présence de six & sept feuillets branchiaux.

Apparition de 1'organe d'Hoyle (glande de 1'éclosion).

Longueur dorsale du manteau : 1, 1 + 0,1 mm.

(P1. VI, fig. i et j).

L'entonnoir est définitivement constitué.

Le bord du manteau recouvre la base de l'entonnoir et la
papille anale laissant découvrir les extrémités des
branchies.

Cristallin sphérique.

Début de pigmentation de la rétine en jaune-orangé.

Longueur dorsale du manteau : 1,5 + 0,2 mm.

(Pl., VII, fig. a et b).

Le manteau a totalement recouvert les branchies et les mus-
cles de 1'entonnoir.

Rétine orangéa

Longueur dorsale du manteau : 2 + 0,2 mm.
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Stade 25. - (Pl. VII, fig. c et d).
Poche du noir visible sur la face ventrale.
Rétine orangé-foncé.
Apparition de la cornée secondeire.
Apparition de guelqurs chrometophores jaune-orangé sur la
face dorsale et sur les flancs.
Organe d'Hoyle bien apparent sous forme d'ancre.

Longueur dorsale du manteau : 3 + 0,3 mm.

Stade 27. - (Pl. VII, fig. e et f).
La cornée secondaire recouvre la moitié de 1'oceil.
Rétine rouge-orangé.
Chromatophores dorsaux plus nombreux et plus foncés (orangés).

Longueur dorsale du manteau : 4 + 0,3 mm.

Stade 28. - (Pll VIIIJ 'Figu a)l
Oeil entieérement recouvert par la cornée secondaire.
Rétine marron.

Longueur dorsale du manteau : 4,7 *+ 0,3 mm.

Stade 29. - (Pl. VIII, fig. b).
Apparition de la paupiére secondaire ventrale et des chro-
matophores sur la face ventrale.
Chromatophores dorsaux trés nombreux et foncé (marron-noir).

Longueur dorsale du manteau : 5,5 + 0,4 mm.

Stade 3C. - (Pl. VIII, fig. c et d).
Stade de 1'é&closion.
Pupille en W.
Sac vitellin externe totalement résorbé ou presgue.

Longueur dorsale du manteau : 7 + 1 mm.

Le développement de Sepia officnalis est direct et ne comporte
pas d'étape larvaire ; en effgt, & sa sortie de 1'oeuf, l'embryon est une
véritable petite seiche qui commence & se nourrir entre les deuxiéme et

cinguiéme jours apreés 1l'éclosion.
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IV - ETUDE DE LA DIFFERENCIATION DES PREMIERES EBAUCHES EMBRYONNAIRES

Nous venons de voir gue 1l'organisation de la future Seiche se
dessine progressivement & le surface de 1'aire embryonnaire. Les ébauches
des organes se traduisent extérieurement par des épaississemsnts, des plis
ou des dépressions pairs ou impairs mais toujours symétrigues. Nous avons
envisagé, dans cette quatriéme partie, 1'étude histologique de ces pre-
miéres ébauches. Le développement et la différenciation des principaux
appareils et organes feront 1'objet du deuxiéme chapitre.

A) Sac coguillier et manteau

Le futur sac de la coquille est la premidre ébauche visible &
la surface du blastoderme et correspond & sa région centrale (stade 12,
Pl. III, fig. c). Nous avons vu gue cette zone est constituée d une seule
couche de cellules ectodermiques, cubiques qui reposent directement sur le
vitellus. Au stade 14, cet épithélium ectodermique, qui est séparé main-
tenant du vitellus par le membrane périvitelline, présente dans sa zone
la plus centrale une différenciation particuliére : 3 ce niveau les cel-
lules sont plus hautes, et constituent la premiére ébauche de la glande
coquilliére, visible extérieurement sous forme d’une petite tache circu-
laire (Pl. III, fig. d, c)}. Au stade 15 (P1. III, fig. )}, 1'épithélium
tout entier de l'aire cogquilliére s'est transformé en cellules hautes,
cylindriques, pour former 1'épithélium coguillier quil sécrétera ultérieu-
rement la coquille (Pl. IV, fig. h et Pl. V, fig. g). C'est également, a
partir du stade 15, gu'une couche de cellules mésodermigues, toujours trés

mince, s'insinue entre le syncitium vitellin et 1'épithélium cogquillier.

En méme temps gue s'effectue cette transformation de 1'aire
coquilliére, le bord dz 1l'aire centrale du blastoderme s'épaissit (Pl. III,
fig. e} puis s'élargit (Pl. III, fig. f, g). Cet épaississement corres-
pond a 1'ébauche du mantzau et se traduit en coupe par un bourrelet ecto-
mésodermique (P1. IV, fig. h). VIALLETON a perfaitement schématisé 1'évo-
lution de cet écussibn palléal. Il le compere & un T dont la branche ver-
ticale représenterait son insertion sur le blastoderme ; la branche hori-
zontale dennerait nailssance & deux replis : 1'un, externe, se refermera

au~dessus de 1'épithélium coguillier pour feormer le sac de la coquille



{(P1. V, fig. f ; Pl. IX, fig. t) ; 1'autre, interne, deviendra le repli

du manteau gqui circonscrit la cavité palléale (Pl. V, fig. g)}. La ferme-
ture du sac coguillier commence & la fin du stade 18 et s’achéve au stade
20 (P1. IX, fig. b). A ce moment, il se présente comme une cavité ectoder-
mique, enfoncée dans le mésoderme et dont le toit est constitué par un
épithélium & cellules 2platies et le plancher par des cellulss prismati-

ques correspondant a 1'épithélium coquillier.

el i — o~ o——" d——— fn o — e - —— s G — —

Les lobss céphaliques qui se différencient dés le stade 14
(P1. IIT, fig. e) epperaisscnt comme des épeississements ectodermiques
pluristratifiés formés de cellules plus hautes que larges. Le mésoderme
sous-jacent s'organise en une treés mince couche de cellules aplaties
(P1. IV, fig. g, hl. Cas épaississements ectodermigues fourniront par
prolifération intense, suivie d'une délamination, les &léments du systéme
nerveux (FAUSSEK, 1301).

Les ébauches de l'entonnoir, des bras et des branchiss apparais-
sent comme de simples évaginations ectodermiques, suivies du feuillet mé-
sodermique ; (Pl. IV, fig. h, 1 et Pl. V, fig. f, g, h). La papille bran-
chiale, arrondie & son extrémité et fixée par une large base, s’aplatit
en une sorte de lame sur laquelle se différencient les premiers filaments
branchiaux scus forme de plis transversaux (Pl. IX, fig. f). Des plisse-
ments de seccnd et troisiéme ordre vont affecter ces feuillets branchiasux,
donnant & la branchis uns structure de plus en plus complexe (JOUBIN, 1883,
1885) .

C) Statocystes

—— e ma coman  —

Les statocystes apparaissent précocement, dans la région ven-
trale du futur embryon, entre l'angle inférieur des lobes céphaligues
et les ébauches de l'entonnoir (P1l. III, fig. g et P1. IV, fig. d, ). Ce
sont de simples épaississements ectodermiques gui, trés rapidement s'in-
vaginent dans la couche mésodermigue sous-jacente (P1. IV, fig. i}. La
fermeture de 1l'invagination ectodermique (Pl. V, fig. a, d, e) aboutit &
la formation d'une vésicule profondément enfoncée dans le mésoderme et
gui communique avec 1l'extérieur par un conduit tubulaire : le canal de
KOLLIKER (Pl. IX, fig. b et c).
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Cette communication avec l'extérieur persiste jusqu'au stade
23, ce qui permet de repérer aisément les statocystes gréce & la présence
de deux petits pores symétriques, situés sur la face ventrale de la
région céphalique (Pl. VI, fig. c). Par la suite, les canaux de KOLLIKER
s’cblitérent , les statocystes acquierent leur structure définitive. Ce
sont alors deux grandes cavités limitées par un épithélium trés plat, sauf
dans la future zone sensorielle du statocyste ol les cellules épithéliales
soent hautes et ciliées (Pl. IX, fig. d). Cette zone épaissie, appelée
Crista acustica sécrétera le statolithe. De chaque statocyste part un
tubule en cul-de-eac, religquat du canal de KOLLIKER, dont la lumiére est
tapissée de treés nombreux cils (Pl., IX, fig. e). Il persiste chez l'adulte

et on le compare au canal endolymphatigue des Vertébrés (RAVEN, 1966).

Sur la face dorsale du corps de 1l'embryon, le long de la
ligne de fermeture du sac coquillier, apparait un organe bien particulier
qui a été décrit pour la premiére fois par HOYLE (16888) chez Sepia, Loligo
et Ommatostrephes. Il devient visible chez la seiche dés le stade 23, dans
la partie dorso-postérieure du manteau (Pl. VI, fig. h). Dans le suite
du développement, cet organe se présente sous la forme de trois branches,
une médiec-dorsale et deux latéro-dorsales, situéss & la base des nagecires,
1'ensemble dessinant une sorte d'ancre marine (P1. VII, fig. d, ¥, et
P1. VIII, fig. c}. Sur coupe, il correspond & un épeississement de 1'épi-
derme embryonnaire qui, au début de son apparition, est pluristratifié
(P1., IX, fig. g). Ultérieurement, l'organe d’Hoyle est constitué d'une
seule couche de cellules allongées, dont le noyau cccupe la partie basale,
le cytoplasme étant bourré de grains de sécrétion. L'ensemble a la forme
d’un calice a 1'intérieur duquel la disposition des cellules rappelle
celle des écailles d'un bulbe d'oignon (Pl. IX, fig. h).

WINTREBERT (1928) et YUNG KO CHING (1930) ont assimilé 1’or-
gane d'Hoyle 3 une glande de 1'éclosion. HIBBARD (1837) et VON ORELLI
{(1959) considerent également que l'organe d'Hoyle intervient au moment
de 1’éclosion. Par son produit de sécrétion, de nature enzymatique, la
glande d'Hoyle serait responsable de la digestion de 1’envelcppe de 1'oeuf

(DAVIS, 1968). RICHARD (inédit) pense que cette sécrétion enzymatique
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serait accompagnée d'une sécrétion mugueuse gui faciliterait le glisse-
ment de 1l'embryon hors de la cogue ovocytaire.

Les cellules glandulaires de l'organe d'Hoyle persistent
quelgques jours aprés l'éclosion ; mails rapidement, elles se vident des

grains de sécrétion inutilisés au moment de 1'éclosion et dégénérent.

L’'étude descriptive des principales étapes de la vie embryon-
naires de Sepia officinalis L. permet de donner certains critéres carecté-
ristigues du développement de la Seiche qui peuvent 8tre résumés de la

fagon suivante :

1°) La nature méroblastique de la segmentation.

2°) La formation précoce d'un syncitium vitellin qui se distingue de 1l'en-
doderme définitif par son origine et sa fonction bien spécialisée.

3%} L'existence d'une aire embryonnaire qui formera a elle seule la to-
talité des organes de 1l'embryon et d'une aire extra-embryonnaire cor-
respondant au sac vitellin externe.

4®) La différenciation précoce des premiéres ébauches d'organes, bilen

avant la gastrulation.

=

Les données relatives a 1'embryogenese des autres Céphalopo-
des nous permettent de penser que les Décapodes constituent un groupe
homogeéne et gue les différences Octopodes-Décapodes sont surtout lides a
la guantité plus ou mocins abondaente de réserves vitellines.

Cette étude nous permet de conclure que les Céphalopodes se
rapprochent beaucoup plus des Vertébrés a oeufs Télelécithes et surtout
des Poissons Téléostéens que des autres Mollusques.Si 1'on se limite &
la segmentation et & la gastrulation, la Seiche peut 8tre considérée

comme un "Poisson Téléostéen sans chorde”.
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CHAPITRE II

ORGANOGENESE

Dans ce chapitre, nous avons envisagé 1'étude chronologique du
développement embryonnaire de quelques organes et appareils de la Seiche.
Uans le but de fournir des bases solides & un travail expérimental ulté-
riedr, nous nous sommes limités & 1'étude de la formation de 1'oeil et

des appareils génital et digestif.

I - ORGANOGENESE OCULAIRE

Avant de décrire les différentes étapes de 1'organogengse
oculaire, nous rappellerons briévement la structure définitive de 1'oeil

de la Seiche.

A) Structure définitive de 1'oeil de Seiche

e o a—— —— —— r— — — — o— — . ——— - — — —— — to—

Pour cette description rapid%el'oeil de SepZa, nous nous som-
mes référés aux travaux de HENSEN (1865), HESS (1905), JOUBIN (1900) et
TOMPSETT (1938) pour les données générales et & ceux de ALEXANDROWICZ
(1827}, GRENACHER (1886) et HESSE (1800) pour 1'étude particuliére de la
rétine.

Chague ceil est situé dans une large cavité orbitaire carti-
lagineuse tapissée d'une membrane continue : la couche argentine a argentea.
La deuxieme enveloppe du globe oculaire est constituée par la sclérotique
qui lui donne une certaine rigidité. La consistance de cette couche varie
dans les différentes parties de l’oeil : elle est soit de nature cartila-
ginsuse, soit de nature fibroconjonctive.

Une coupe sagittale de 1'oeil de la Seiche en montre bien la structure
(Fig. 8). On y distingue une cornée parfaitement transparente, percée d'un
petit orifice, le pore cornéen par lequel 1'zau entre dans la chambre
antérieure de l'oeil. La cornée est entourée ventralement par une

paupiére musculeuse gui, par contractions, peut recouvrir totalement 1la

cornée. Au fond de la chambre antérieure se situe le cristallin biconvexe,



transparent, qui est maintenu en place par les corps ciliaires. Ces der-

niers se composent chacun de deux parties :

une portion musculairsz et

une portion épithéliale, correspondant respectivement aux muscles cili-

aires de 1'ceil et au corps épithélial.

il

cep

ffo

i

/)

o

Sc

Fig. 6. - Coupe
ar. : argentea ; C. ! coOrnée ; C.ep.
ch. : "choroide” ; cr. : cristallin

fibres optigues ; h.v. :
ciliaires de 1l'oeil ; m.p.
p. : paupieére ; p.c.
rotique ; Sc.i. :

humeur vitrée ;
: membrane pigmentée de l'iris ;
: pore cornéen
portion sclérale de 1'iris.

schématique sagittale de 1'oeil de Sepia officinalis L.

: corps épithélial ;
; f.fo. : faisceau de
m.ci. : muscles
Sc. @ sclé-

; Re @ rétine ;

La paroi interne de 1'oeil émet un repli antérieur 1l'iris, tres contrac-

tile, formé de trois membranes :

argentine qui n'est que le prolongement de 1'argentea;Z?}la membrane moyenne

ou portion sclérale constituée de cartilage

membrane pigmentée aux reflets argentés dus

3

=

a

1°) 1la membrane externe ou membrane

3°) la membrane interne ou

une couche d’iridocytes.
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la chambre postérieure de l'oeil remplie d’'une substance semi-
fluide, 1'humeur vitrée, e5t limitée par la rétine de structure complexe
{Fig. 7). L'élément essentiel de la rétine consiste en une couche de cel-
lules visuelles allongées, munies de b&tonnets orientés vers le centre de
1'oell. Chague cellule sensorielle est reliée au b&tonnet correspondant
par une mince neurofibrille. Entre les cellules rétiniennes et la sléro-
tique, s'étale une couche de fibres constituées par les prolongements des
cellules visuelles : ce sont les fibres optigques. Une mince membrane, la
membrane limitante, sépars la rétine de la cavité de 1l'oeil ; elle est
sécrétée par les cellules limitantesgui sont des cellules de soutien, ri-
ches en pigments, s'appuyant contre la membrane basale. Celle-ci marque
la séparation entre la zone des bétonrets et la zone des cellules visuelles.
Elle est sécrétée par des cellules conjonctives situées entre la rétine

~

et la sclérotique. Le pigment brun-noir existe surtout & la base des bé-
tonnets et & leur sommet.

Les fibres optigues se réunissent en faisceaux dont le nombre
s'2léve & trois cents environ. Les faisceaux sont enveloppés de minces
gaines conjonctives, en continuité avec le tissu conjonctif situé entre
la rétine et la sclérotigue. Ce tissu richement vascularisé a regu le nom
de "choroide” (SCHOEBL, 1878). Les faisceaux des fibres optiques traver-
sent la sclérotique et se rendent au ganglion optique de structure complexe
auguel aboutit le tractus optique.

Pour compléter cette description, il faut ajouter les nombreux
muscles gqul s'inserent dans le globe oculaire,lui permettant 1'accomplis-
sement de mouvements complexes.

L'oeil des Céphalopodes rappelle beaucoup .par sa structure
celui des Vertébrés., Mais cette ressemblance n'est que tres superficielle,
gt dans le détail les différences sont grandes : ainsi chez les Cépha-
lopodes la rétine n'est pas inversée et le cristallin sst une formation
non cellulaire. L'étude du développement embryonnaire accentue profondé-

ment les divergences entre 1'oeil des Céphalopodes et celui des Vertébreés.
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Fig. 7. - Structure de la rétine de 1’oeil de Seiche.

Ba. : b&tonnet ; c.c. : cellule conjonctive ; c. le. : cellule
limitante ; c.s.r. ! cellules sensorielles de la rétine ;

f.o. : fibre optique ; m.b. : membrane basale ; m.l. : membrane
limitante ; nf. : neurofibrille ; p.e. : pigment externe ;

p.i. : pigment interne ; v.s. : vaisseau sanguin.
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Nous divisons 1'organogengse oculaire en quatre grandes étapes
basées sur 1l'évolution morphologique.

a) Formation de la vésicule optique primaire

Les premiéres ébauches oculaires apparaissent au stade 15
(P1, I1I, fig. f), dans la moitié supériesure des lobes céphaligues de
KOLLIKER. Elles ont une forme ovalaire et correspondent & un épaississe-
ment de l'ectoderme gui & leur niveau est formé de plusieurs couches de
trés hautes cellules. Une mince couche mésodermique sépare 1'ébauche ocu-
laire du syncitium vitellin.

Au stade 18 (Pl. III, fig. g), les bords de 1'ébauche oculaire
commencent & se soulever formant un repli entourant complétement la pla-
que ectodermique & l'origine de l'oeil. Ce repli ectodermique, accompagné
du feuillet mésodermigque (Pl. X, fig. al), recouvre progressivement 1'ébau-
che oculaire et au stade 17 celle-ci s'est transformée en une vésiculs
a4 demi-ouverte (Pl. IV, fig. d et Pl. X, fig. bl. Les bords de la vési-
cule continuent de se rapprocher (Pl. V, fig. a et c), pour finalement
se souder 1'un & ltautre (Pl. V, fig. d et Pl. X, fig. c). Ainsi se
constitue la vésicule optigue primaire qui est donc entierement ectoder-
migue ; sa partie profonde correspond & 1l'ébauche oculaire primitive pluri-
stratifiée et représente la future rétine. Sa paroi antérisure est composée
de trois couches cellulaires

- une interne formant le toit de la vésicule, dérivée de la fusion
des portionz internes du repli ectodermique,

- une moyenne constituée par les éléments mésodermiques,

- une externe, dérivée de la fusion des portions externes du repli
ectodermique. Cette derniére représente la véritable cornée ou
"cornée primaire”.

L'ébauche de 1'oeil persiste dans cet état jusgu'au stade 20
(P1. X, fig. d), la seule modification notable est une augmentation de
taille de la vésicule optique primaire & la suite de trés nombreuses mi-
toses. Les ganglions optiques se sont constitués : dans chaqgue lobe cé-
phalique, un important massif ectodermigue engendré par prolifération in-

tensive et par délamination s'isole et s’enfonce dans le mésoderme sous-
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jacent ; ces épeississements forment les ganglions cérébroldes st optigques.
Progressivement, cheaque ganglion optique prend sa position et sa structure
définitives : il vient se plaquer contrs la couche profonde de la vésicule
optique primaire et dés le stade 20 des rapports étroits s'établissent

entre eux, ces connections étant & l'origine de 1'innervation de la rétine
(P1. X, fig. d et e).

b) Apparition de 1’'iris et du cristallin

Les ébauches de 1l'iris appareissent au stade 21 sous frrme
d'un nouveau plissement de la couche ectodermique externe. Le mesoderme
plus danse & ce niveau s'introduit égelement dans ces replis ectodermi-
ques ; il est & l'origine de la musculature de 1'iris, organe trés con-
tractile. Les plis ainsi formés délimitent une ouverture : la pupille.

Le cristallin apparait également au stade 21. Il résulte de
1'activit?d sécrétrice des cellules de la couche sctodermique interne gqui
forme le toit de la vésicule optique primaire. Ces cellules qui se sont
transformées en 21éments de grands taills, & noyau volumineux et a nucléole
bien visible, sont a l'origine du corps ciliaire de l'oeil. Leurs pro-
duits de sécrétion migrent vers le centre de la vésicule optigue et se
fusionnent pour former 1'ébauche du cristallin. appendw au toit de la
coupole optigue., Le cristallin a d'abord une forme en baguette (Pl. X,
fig. e). Se talille augmente progressivemsnt par accumulation des produits
de sécrétion qui se déposent en couches concentrigues, les derniéres éla-
borées se situant & la périphérie du cristallin. Celui-ci devient alors
sub~sphérique (P1. X, fig. f). A un stade plus avancé, (Pl. X, fig. g, h,
i, J), le cristallin se compose de deux parties bien distinctes :

- un segment postérieur interne (cri) sub-sphérigue, élaboré par
les cellules du feulllet ectodermique interne. Il représente la
plus grande partie du cristallin,

- un segment antérieur externe (cr2), en forme de petite calotte
résultant de 1’activité sécrétrice des cellules du feuillet scto-
dermigue externe gui représente maintenant le plancher de la
cavité circonscrite par les replis de 1'iris.

Les cellules de la double couche ectodermique constituant la
paroi antérieure de la vésicule optigque primaire participent donc directe-

ment & la formation du cristallin. Ces cellules "cristallogénes” qui
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formeront le corps ciliaire de 1'oeil elaborent une substance "cristallo-
génique” & l'origine du cristallin. Co dernier a une structure non-cellu-
laire, les cellules cristallogénes ne participent & sa formation gue par
leur produit de sécrétion. La couche mésodermique moyenne gui disparait
dans la région du cristallin, fournit les @léments musculaires du corps
ciliaire .

La formation du cristallin de 1'oell de Seiche est tout a
fait semblable & celle gui a été décrite chez les autres Céphalopodes
(ARNOLD, 1867 ; FAUSSEK, 1901). ARNGCLD £1967) a étudié le développement
du cristallin chez Loligo pealii, au microscope électronique et a montré
l’origine indiscutable de 1'ébauche cristallinienne, par accumulation du
matériel élaboré par les cellules de la paroi antéricure de la vésicule
optigue.

c) Formation de la cornée secondaire

D I N A N L AT I B B B O I R R R B I S S I I ]

Un troisiéme plissement sctodermique annulaire apparait au
stade 28 autour de 1'oeil et le recouvre progressivement (Pl. VII,
fig. c, e). Ce nouveau repli tégumentaire gui constitue la cornée secon-
daire, cncore appelée paupiére primaire, délimite la chambre antérieure
de 1l’oeil. Au stade 28 (Pl. X, fig. g et h},la cornée secondaire recouvre
totalement 1'oeil sauf en un endroit, correspondant & 1l'orifice cornéen.
Cette paupiere assez épaisse au début de sa formation (Pl. X, fig. g, h,
i) s'amincit considérablement (Pl. X, fig. j) et devient transparente au
niveau de la pupille.

d) Formation de la paupiére ventrale

A la fin de la période embryonnaire, au stade 28, une nouvelle
formation tégumentaire fait son apparition : elle est a l'origine de la
paupiére secondaire ventrale (P1. X, fig. i et j).

Pendant que s'effectuent les mises en place des paupieres
primaire et secondaire, la rétine commznce & se pigmenter et & se diffé-
rencier en ses différentes couches. Les degrés de pigmentation de la
rétine nous ont servi de criteéres pour caractériser certains stades et

ont été décrits dans notre table de développement (stade 25 & 30, Pl. VII
et VIII}. Au stade 25 (Pl. X, fig. f) la rétine est constituée d'une
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couche pluristratifiée, limitée extérisurement par une membrane basale.

Au stade 27, certaines cellules rétiniennes traversent cette membrane ;
cette migration au travers de la basale aboutit & la formation, & 1'ex-
térieur de cette derniére, d’une deuxiéme couche cellulaire (Pl. X, fig. g)
qgul correspond & la future couche deg cellules visuelles. Quant aux ba-
tonnets, ils se différencient & 1l'extrémité libre des cellules rétiniennes,
du cB6té de la chambre postérieure de 1'oeil. A 1'éclosion la rétine est
bien différenciée et comporte trois couches cellulaires : la couche des
b&tonnets, celle des cellules limitantes et, séparée de celle-ci par la
membrane basale, la couche des cellules sensorielles (Pl. X, fig. k}.
L'oceil a alors atteint un degré d'évolution trés proche de 1'oeil défini-
tif.

Le développement de 1'oeil de Seiche résulte donc d'une série
de quatre replis ectodermiques qui forment successivement les bords de la
vésicule optique primaire, 1'iris, la cornée secondaire et la paupicre
ventrale. Ces faits se retrouvent dans leur ensemble chez Loligo [(FAUSSEK,
1901) ; guelgues différences apparaissent chez les Uctopodes (SACARRAO,
1954) en perticulier dens le mode de formation de la cornée secondaire.
Mais, mis & pert ces guslgues divergences, les mécanismes fondamentaux
du développement de 1'ceil des Céphalopodes Dibranchiaux sont idenfiques
a ceux gque nous avons défiris pour le Seiche. Par contrs, si le perfection-
nement et la complexité atteints par 1’ceil des Céphalopodes permettent
de les rapprocher de celui des Vertébrés, le développement embryonnaire
les oppose profondément.

1*) La vésicule optigque primaire des Céphalopodes est une for-
mation ectodermique gui se différencie bien avant 1'individualisation
des masses nerveuses ganglionnaires, alors que chez les Vertébrés cette
vésicule se forme & partir d'une évagination prosencéphaligque située en
arriere de le future limite télo-diencéphaligue.

2°) Le cristallin est une formation non cellulaire gui résulte
de la sécrétion de cellules ectodermiques constituant le toit de la vési-
cule cptigue. Chez les Vertébrés, le cristallin est une ébauche cellulai-

re induite par la cupule optique aux dépens de 1’'ectoderme sus-jacent.



_42_

3%) L'iris résulte d'un plissement ectodermique de la paroi
antérieure de la vésicule optigque tandis que chez les Vertébrés, il est
constitué par les bords internes de le vésicule optigue.

4°) La rétine de 1'oeil des Céphalopodes est d’origine ecto-
dermigue ,constituée uniguement de cellules visuelles alors que chez les
Vertébreés, la rétine est une formation d'origine nerveuse constituge de

cellules visuelles et nerveuses.

I1 semble donc gue malgré leur remarquable degré d’évolution
parallele, les yeux des Céphalopodes et des Vertébrés sont fondamentale-

ment différents.

IT - DEVELOPPEMENT DE L'APPAREIL GENITAL

Une analyse rigoureuse et relativement compléte de 1l’crigine
et de 1’évolution embryonnaire de 1’appareil génital de Sepia officinalis
L. ne peut se concevoir sans une étude préliminaire du systéme coelomique

auquel il est étroitement associé.

Le systeme coelomique se différencie précocement & partir du

mésoderme, dans la région postéricure du blastoderme, correspondant a
la future face ventrale de 1’embryon. L'enssmble du metériel cellulaire
dont il provient est désigné scus le nom de "mésoderme coelomigue” (MARTHY,
1868 ; chez Octopus vulgaris Lam.). I1 est & l'origine des ébauches

- de la cavité coelomique viscérco-péricardique,

- des reins,

- de la gonade,

- des glandes péricardiques.
L*évolution des systeme coelomique et circuletoire &tant intimement liée,
il nous a semblé utile de ne pas dissocier leur étude, sans antrer cepen-

dant dans les détails.



a) Stade 19

Les premiéres ébauches de l'appareil vesculaire apparaissent
sous forme de cavités creusées dans le mésoderme. Ces lacunes occupent
une position bien définie et chacune d’'elles a une destinée particuliére.
Elles commencent & se creuser dés le stade 18 et s'élargissent progressi-
vement. Au stade 19, deux grands einus scont ainsi constitués :
téte, qui se compliquera de plus en plus par éuite de 1'invagination pro-
fonde du stomodeum et de llisoiéheht des;ébauches:ganglionnairas de
l'éotoderme;. ‘ v R

- 19_§3595~99§§é91995 situé en arriére de 1'ébauche de 1'intes-
tin moyen.

C'est également au stade 18 gue se forment ventralement les ébauchss des
deux branches de la veine cave (Pl. XVIII, fig. d) réalisant une double
communication entre les sinus céphaligque et postérieur.
Les vaisscaux sanguins apparaissent donc comme des cavités qui se creusent
dans la masse mésodermique, leur paroi étant constituée directement par
les cellules limitant ces lacunes.

Le systéme coelomique commence & s'ébaucher également au stade
19. Il est alors représenté par 1l'ébauche de la gonade formant un amas
impair médian en position ventrale, contre le sinus postérieur, et par
les Bbeuches des reins. Ces dernilres sont parfois difficilement identi-
fiables & ce stade car elles se présesntent scus forme de fentes symétri-
gues a lumiére trés réduite, apparaissant dens le mésoderme coglomique
au voisinage des ébauches des branches de la veine cave (P1l. XVIII,

fig. dl.

s
H

+: " 'h) Stade 20

Les sinus céphalique et postérieur se sont élargis et la paroi
des premiers vaisseaux sanguins, ehrﬁérticulier des veines caves, devient
plus nette : leurs cellules s'aplatissent pour former une mince couche
pseudo-épithéliale. Le fait le plus important du point de vue vasculaire
est 1'apparition de 1'ébauche paire du cosur quil correspond au ventricule
du coeur adulte. £lle est représentée par deux cavités creusées dans le

mésoderme, situées symé&triquement par rapport au plan de symétrie bilatérele
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Fig. 8. - Coupe transversale dans la région cardiague d'un embryon
au stade 20. .

C.c. : cavité coelomigue ; e.c. : ébauche cardiaque :

2.I'» : Bbauche rénale ; g. : gonade ; i.p. : intestin posté-
rieur ; s.d. : sac coquillier dorsal ; s.p. : sinus
postérieur ; v.b. : vaisseau branchial ; v.c. & veine

cave. :

Fig. 9. - Coupe frontale d'un embryon au stade 20.

C.c. @ cavité coelomigue ; =2.c. : ébauche cardiague ;
g. ! gonade ; i.m. : intestin moyen ; s.c. t sinus

céphaligue ; st. : stomodeum ; S.N. : ébauche du systeme
nerveux ; V. : vitellus.
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de l’embryon, au voisinage du sinus postérieur, et de part et d'autre de
1'ébauche gonadique (Fig. 8 et 9). Au stade 20, les ébauches cardiagues
sont encore massives, a parois épaissies (Pl. XIII, fig. a) et ne présen-
tent aucune connection avec les autres vailsseaux.

Le syEeme coelomicgue est également devenu plus complexe.
On note en particulier l'apparition de 1l'ébauche de la cavité coelomique
viscéro-péricardigue. Calle-bi, unique chez 1'adulte, est originellement
paire et se présente sous forme de deux cavités coelomiques symétrigues
creusées. dans le mégoderme ﬁoeiomique*(Fig. S et 9, et Pl. XIII, fig. a).
Lgs'pavités'fénales sont plus individualisées, 1'accroissement de leur
lumiére les a transformées eh deux poches, limitées par un épithelium
cubique continu (Fig. 8 et Pl. XIX, fig. al.

c) Evolutiomsultérieures

= Coeur

Les deux ébauches cardiaques se rapprochent 1'une de 1l'au-
tre @t commencent & fusionner dans le plan médian de 1l'embryon des le
stade 21 (Fig. 10). La cavité cardiaque impaire et médiane résultant
de cette fusion correspond au ventricule. Primitivement, chagque ébauche
cardiague donne naissance & un vaisseau ou aorte. Mais trés rapidement
1'acrte gauche s’oblitére. Seule se développe 1l'acorte droite qui est &
l'origine de l'aorte dorsale définitive ou-aorte céphalique. Il faut
d'ailleurs signaler que, comme chez Loligo (NAEF, 1808), la cavité cardia-
gue droite se développe beaucoup plus que la gauche et représente la
majeure partie du coeur. Celui-ci s'accroit de fagon notable (Pl. XI,
fig. c) et les cellules mésodermiques limitant la lumiere cardiaque
s'ocrganisent en uné mince Cduche de ceilules fusifbrmes tout a fait
comparable & 1'endothélium cardiague dés Veftébrés. Pendant une période
assez longue de vie embryonnéireifatadés 21 é.ZS) le coeur est en commu-
nication directe avec les veines caves par 1l’'intermédiaire des vaisseaux
branchiaux gui se sont différénciés des le étéde 20 (Fig. 8) sous forme
de lacunes creusées dans le mésoderme. L'évolution des vaisseaux
branchiaux est tout & fait comparable & ce gue NAEF a décrit chez le cal-
mar (1809). Ils sont & l'origine des coeurs branchiaux, formant des sacs

appendus & la base des branchies, et des oreillettes (Fig. 11].



Fig. 10. - Coupe transversale dans la'région cardiaque d'un
embryon au stade 21.

C.c. : cavité coelomigque ; c.b. : coeur branchial ;

g. : gonade ; gl.p. : glande péricardique ; i.p. : in-
testin postérieur. ; s.d. : sac coquillier dorsal ;
s.p. : sinus postérieur ; s.r. : sac rénsl ; v. @ ven-
tricule ; v.b. @ vaisseau brenchial ; v.c. i veine
cave.

Fig. 11. - Schéma de la circulation embfyonnaire Jusqu’au
stade 26.

a.d. : aorte dorsale : a.p. : aorte postérieure ;

br. : branchie ; c.b. : coeur branchial ; or. : oreil-
lette ; s.b. : sinus branchial ; V. : ventricule ;
v.c. : vaine cave.
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Ces derniéres ont donc une origine tres différente de celle du ventricule
et ne sont en fait que de simples dilatations des vaisseaux bhranchiaux.
La communication directe entre le coeur artéricl et les coeurs branchiaux
persiste jusqu'au stade 26 et ce n’'est qu'a partir de ce stade que la
circulation branchiale définitive s'interpose entre les deux.

- Cavieé_coelomigue visedro-péricardique

lLes deux cavités coelomiques, dont 1'appariticn a été men-
tionnée au stade 20, s'’accroissent considérablement. Elles commencent 3
envelopper la gonade et certaines parties de 1l'appareil vasculailre.
Finalement, elles se fusionnent dans le plan médian en une vaste cavité
coelomique impaire (Pl. XI, fig. a, b, c), formant temporairement une sorte
de mésentére dorsal gui disparait par la suite. Dans la partie postérieure
de 1l’embryon, la cavité coelomigue occupe toute la cavité générale du
corps (Pl. XI, fig. a et g} ;5 en avant du coeur, elle s’étend dans la par-
tie supérieure de la cavité générale (Pl. XI, fig. 8). Les cellules méso-
dermiques qui limitaient les ébauches pairses de la cavité viscéro-péri-
cardigue se sont transformées en un épithélium continu, formé de cellules
aplaties : 1'épithélium coelomigque. Ce dernier enveloppe tous les crganes
suspendus dans le coelome, en particulier la gonade, le coeur artériel,
les coeurs branchiaux et 1'intestin moyen.

Au fur et a mesure gue se déroule le développement embryon-
naire, on assiste a un transfert des réserves vitellines du sac vitellin
externz dans le sac vitellin interne. Progressivement, celui-ci devientde
plus en plus volupineux et gagne la région postérieure du corps de 1l'em-
bryon (Pl. XII, fig. b). L’accroissement de volume du sac vitellin interne
a pcur conséquences de compresser la majeure partie des corganes embryon-
naires et de réduire de plus en plus la cavité ccelomique (FPl. XII, fig. a,
b, c, dJ. A 1l'éclosion, la plus grande partie du corps de 1’embryon
gst occupée par le sac vitellin interne. Ce passage du vitellus & 1’inté-
rieur de l'embryon et le propre accroissement des différents organes font
gue la cavité coelomique viscéro-péricardigue est beaucoup moins importante

gt parfois méme inexistante, par rapport aux stades jeunes.



Les ébauches descavités rénalcs montrent dés leur appari-
tion une étroite relation avec les veines caves. Au stade 20, elles se
situaient déja au voisinage de ces derniéres (Fig. 8 et Pl. XIX, fig al.

A partir du stade 21, les reins se présentent comme deux cavités symétri-
gues, longeant les deux branches de la veine cave. Dans la région pos-
térieure, elles occupent une position ventrale par rapport a ces vais-
seaux (Pl. XI, fig. c) ; en avant du ventricule, ellss deviennent latérales
(P1. XI, fig. @) et sont présentes jusgu'au point de jonction des deux
veines caves en une veine cave impaire et médiane. L'épithélium des sacs
rénaux gui 8tait cubique au stede 20 se transforme ; la paroi en contact
avec la veine cave s'@paissit pour constituer un épithélium & cellules
hautes, alors gu'un épithélium tres plat, a cellules allongéges tapisse

le reste de la cavité rénale (Pl. XI, fig. dJl.

Contrairement & ce qu’'a décrit FAUSSEK (1901, Lolzigo), il
n'y a aucune connection primaire entre les ébauches paires de la cavité
coelomigue et celles des reins. Ce n’est gque secondairement qu'une com-
munication s'établit entre les lumiéres péricardiques et rénale sous
forme d'un court canal "rénopéricardique” limité par un épithélium cubi-
que (Pl. XI, fig. e et f).

A un stade plus avancé, les parois rénales qui se font face
dans le plan médio-ventral disparaissent ; des le stade 25, lc systeme
urinaire se compose d'une vaste cavité impaire et ventrale qui occcupe
la partie caudale du complexe viscéral et gqui entoure complatement les
deux branches de la veine cave (Pl. XII, fig. al). En avant du ceeur, ce
sac rénal impair reste pair et latérel par rapport aux veines caves (Pl.XIT,
fig. cl.

C'est également au stade 25 gu'apparait une troisieme cavi-
té rénale sous forme d'un diverticule gui prend naissance sur le cOté
dorsal du sac rénal droit. Cette évagination qui correspond au sac rénal
dorsal et impair est appliquée contre 1l'intestin moyen (Pl. XII, fig. c)
gt entre en connection avec la cavité rénale gauche. Le coelome rénal de
la future Seiche est alors constitué : les deux sacs ventraux correspondent
aux sacs urinaires ; le sac dorsal servira de réservoir dans lequel 1'uri-

ne s'accumulera. A la fin de la période embryonnaire, 1’épithélium rénal
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qul se trouve directement appliqué contre les veines caves, subit de trés
nombreux replis qui sont 3 1l'origine des corps fongiformes (P1l. XII,

fig. d, el.

~ Glandes péricardiques
* . L] . . . 1 . . .

Les glandes péricardigues commencent & se différencier au
stade 21 (Fig. 10}. Elles se forment par prolifération des cellules de
la paroi coelomique entourant les coeurs branchiaux. Leur forme st leur
position apparaissent plus clairement au fur st a mesure de l'agrandis-
sement de la cavité viscéro-péricardique. Elles se orésentent finalement
comme un amas mésodermique accolé & la paroi dorsale de chague coeur

branchial (P1l. XI, fig. al.

Cette étude succincte de 1'évolution du complexs coelomique
et de la formation de quelgues organcs vasculalres permat de dégager
certains traits caractéristiques du développement de le Seiche et plus
généralement des Céphalopodes :

1%} Le coeur se forme & partir d’ébauches paires qui fusion-
nent ensuite dans le plan médian. Nos résultats confirment ceux de
BOLETZKY (1968) et MARTHY (1968) chez Octopus vulgaris Lam. et NAEF (1909)
chez Loligo,mais sont an contradiction avec ceux de DISTASO (1308). Selon
ce dernier auteur, le coeur se formgrait a partir du sinus péri-intesti-
nal. Ceci parait peu vraisemblable cer il n'existe pas de sinus péri-
intestinal (NAEF, 1909). Ce que DISTASD a décrit comme sinus péri-intesti-
nal corresponcd certainement aux ébauchos do vaisseaux sanguins et plus
particuliérement a celle de la veine génitale qui longe 1'intestin moyen
et qui, comme toutes les &hauches vasculeires a l'aspect d'un sinus.

2°) Chez la Seiche, comme chez les autres Céphalopodes en
général, le coeur se forme tout & fait indépendamment de la cavité péri-
cardique. Ce n'est gue secondairement que le sac péricardique se met en
rapport avec lui.

3°) Le coelomz rénal et le coelome visscéro-péricardigque se
gifférencient & partir d'ébauches bien distinctes et indépendantes les
unes des autres. Ce n'est gque secondairement gue se forme le canal réno-

péricardique.
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B) Développement de 1'appareil génitel et dlfferenc1at10n du sexe

Nous étudierons successivement le développement de la gonade,
du tractus génital et des glandes annexas.

a) DOrganogenése gonadlque

1) Phase d'indifférence sexuelle

TEICHMANN (1303) décrit chez 1'embryon de Loligo 1'appa-
rition des initiales germinales, & un stade trés précoce, voisin du stade
14 de notre table. Selon cet auteur, ces cellules prennent naissance &
la suite d’une "prolifération de la couche superficielle du blastoderme”
et semblent &tre caractérisées par un gros noyau. Toutefois, de telles
observations en faveur d'une ségrégation précoce de la lignée germinale
n'ont pas été confirmées chez les autres Céphalopodes, méme chez Loligo
{(NAEF, 19039). Le probléme de 1'origine des cellules germinales chez les
Céphalopodes reste donc entigrement posé.

Des le stade 20, on peut noter dans la future gonade
{(P1. XIII, fig. a) la présence de deux catédgories de cellules (Pl. XIII,
fig. b)

- les cellules du type A, les plus nombreuses sont des éléments ar-
rondis (13 M de diamdétre) & cytoplasme homogéne, finement granuleux. Elles
possédent un noyau réniforme, assez volumineux (10 A / 7 M) avec géné-
ralement deux nuclécles et des masses chromatiniennes bien visibles uni-
formément réparties dans le nucléoplasme,

- les éléments du type B, peu nombreux, de grande taille (19 M / 15 /Y)

se caractérisent essentiellement par leur aspect treés clair. Le noyau
volumineux (18 M/ 43 M), de forme ovalaire ou légérement bilobée, ren-
ferme deux gros nuclécles, il est pauvre en chromatine.
A ce stade, aucun caractére morphologique ne permet de différencier 1'ébau-
che gonadigue d'un embryon méle de celle d'un embryon femelle.

Au stade 23, par suite de la fusion dans le plan médian
des ébauches paires du coeur et de la cavité péricardique, la gonads
se trouve ramenée en position dorsale (Pl. XIII, fig. e) et se situe dans
le mésentere formé par la jonction des deux cavités péricardiques (P1.XIII,
fig. c). L'aspect cytologique de la gonade reste inchangé : quelgues cel-
lules conjonctives d'origins mésodermique se sont insinuées contre les
€léments A et B (Pl. XIII, fig. d et f).
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La forme et la position de la gonade apparaissent plus clai-
rement au fur et & mesure de l'agrandissement de la cavité péricardique
et du coeur. Apres disparition du mésentére dorsal, la gonade pend 1i-
brement dans la cavité viscéro-péricardigue et commence & se pédiculiser.

Au stade 25, le passage du vitellus dans le sac vitellin
interne réduit la cavité coelomique : la gonade se situe entre les deux
lobes vitellins postérieurs gui commencent & envahir la région caudale
de 1l'embryon (Pl, XIV, fig. a et b). On y distingue alors trois parties
{(P1. XIV, fig. c et d)

- un épithélium de revétement gui n'’est autre que 1'épithélium coelo-
mique,

- une zone périphérique ol se situent les cellules A et B,

- une zone centrale conjonctive aux noyaux allongés et de petite taille.
Cette zone se prolonge dans le pédoncule qui soutient la gonade.

Par suite de nombreuses mitoses qui affectent les différentes
catégories cellulaires, la gonade augmente de taille. Mais & ce stade
aucun critére ne permet encore de différencier le futur testicule du fu-
tur ovaire.

Cette structure histologigue persiste tout au long de la vie
embryonnaire, les seuls remaniements qui se produisent étant d'ordre mor-
phologique. En effet, a8 la fin de la vie embryonnaire, la presque tota-
lité du vitellus a é&té transféré du sac vitellin externe dans le sac
vitellin interne, gui atteint alors son maximum de développement. De ce
fait, le plupart des organes se trouvent compressés et plus particuliere-
ment la gonade quil est littéralement "coincée®" entre les deux lobes vi-
tellins postérieurs (Pl. XIV, fig. e et f). La gonade ainsi comprimée
s'allonge 2t les cellules germinales sont alors de taille légdrement
plus faible. Le fait le plus important & noter & la fin du développement
embryonnaire est la disparition des grosses cellules B. Par endroits, on
peut voir de gros amas de cytoplasme vacuolisé provenant de ces cellules
en fin de développement ou m2me en dégénérescence. Durant les derniers
stades embryonnaires, la zone périphérique de la gonade est sssentielle-
ment constituée par les cellules du type A qui représentent donc les
véritables cellules germinales toujours sexuellement indifférenciées
(P1. XIV, fig. g et Pl. XV, fig. al.
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Un probléeme se pose au sujet de la signification des cellules
B. Elles sont présentes dans la gonade dés le moment o0 1'ébauche gona-
dique est décelable dans 1'embryon ; leur nombre augmente au cours des la
vie embryonnaire et finalement elles disparaissent peu avant l’éclosion.
De plus, elles se distinguent trés nettement des cellules A par des carac-
téres cytologiques propres. Ces caractéres permettent de les raepprocher
des éléments qui sont & l’origine daes lignées atypiques assez répandues
dans le regne animal, en particulier chez les Mollusgues Proscbranches
(TUZET, 1830). CHAMPY (1913) a montré chez les Batraciens que les sperma-
togonies primitives, a l'origine de la lignée atypique, sont des cellules
"sexuellement indifférentes”. L'hypothése de l’existence d'une lignée
germinale atypique purement embryonnaire chez la Seiche est & envisager.
Il y aurait donc, des l'apparition des cellules germinales, deux lignées
bien individualisées. La lignZe typique serait constituée per les cellules
de type A, & l'origine des spermatogonies et des ovogonies. Les cellules
B formeraient la lignée atypigue qui n'évoluerait pas et dégénérerait
avant 1'éclosion.

Les gonocytes primordiaux restent donc morphologiquement in-
différenciés pendant toute la durée du développement embryonnaire. C'est
seulement & 1'éclosion gu'il devient possible de différencier le futur:

testicule du futur ovaire.

La différenciation dans le sens femelle se caractérise
essentiellement par le déclenchement treés rapide de la méiose qui trans-
forme les ovogonies en ovocytes de premier ordre. En méme temps on assiste
& une migration massive des cellules conjonctives gqui se situaient dans
la zone moyenne de la gonade embryonnaire, cette migration s'accompagne
d'un trés riche développement de la vascularisation du jeune ovaire. Le
jour de 1'éclosion, les ovogonies constituent le type cellulaire le plus
abondant. Elles possedent de nombreux caracteéres de gonocyte primordial,
en particulier un noyau ovoide avec un ou deux nucléoles (Pl. XV, fig. d);
de ce faeit, elles se distinguent difficilement des protogonies embryon-
naires. C'est la présence d'ovocytes I en préméiose gui permet de dire

que l'on est en présence d’'un ovaire {Pl. XV, fig. d, el. Les éléments
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conjonctifs caractérisés par leurs noyaux allongés, sont épars dans la
gonade ; ce sont ces cellules qui constitueront la travée conjonctive
ovarienne et 1’épithélium folliculaire des ovocytes.

Le stade ovogonial qui effeecte 1'ensemble des gonocytes est
un stade trés fugace. Dés le cinquiéme jour aprés 1'éclosion, le nombre
d'ovogonies a considérablement diminué ; on peut estimer qu'a ce stade
il v a autant d'ovogonies que d'ovocytes I en prémé&iose (P1l. XV, fig. el.
Vers le septiéme jour gui suit 1'éclosion,les ovogonies se font de plus
en plus rares, et l'ovaire renferme essentiellement des ovocytes I. Cer-
tains d'entre eux entrent en phase d’accroissement. Le noyau de ces auxo-
cytes augmente trés nettement de diamétre et subit de nombreux remanie-
ments.RICHARD (1871) a décrit dans le datail les transformations pro-
gressives du noyau : le nucl&ole devient bien visible et la chromatine
"se résout en nodules et filaments qui perdent progressivement de leur af-
finité tinctoriale pour former un trés fin réseau”. En méme temps, 1'au-
xocyte s'entoure de quelgues cellules folliculaires (Pl. XV, fig. fJ.

La différenciation do la gonade en testicule est beaucoup moins
spectaculaire. Les caractéres caryoclogiques des spermatogonies sont tris
voisins de ceux des gonocytes primordiaux (Pl. XV, fig. b). Leur noyau
devient cependant nettement bilobé, avec un ou deux nucléoles et des
masses chromatiniennes bien visibles (P1. XV, fig. c). La migration des
cellules genjonctives dans la zone spormatogonisle eost quantitativement
moins importante que dans la sexe femelle mais plus caractéristigue par
la forme et la position de ces cellules : en effet, elles prennent une
forme arguée, presque triangulaire et viennent coiffer les spermatogonies,
ébauchant la structure des cystes du testicule adulte (Fl. XV, fig. b et cl.
Cet aspect cytologique du testicule ne subira aucune modification pendant
une période aessez longue de la vie post-embryonneaire ; les processus
méiatiques ne démarrant que lorsgue la Seiche atteint une taille au moins
gégale a 6 cm (MONTALENTI et VITAGLIANG, 1946).

Chez la Siche, il existe donc du point de vue gonadique, une
période d'indifférence sexuelle gqui se superpose & la périocde embryonnaire.
Selon MONTALENTI et VITAGLIANO (1848), la différenciation sexuelle des
gonocytes serait concomitante de la digestion du vitellus et ne débuterait

gu'entre les guatrieéme et dixiéme jours aprés l'éclosion. En fait, il
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semble que la différenciation sexuelle s’amorce dés le jour de 1'éclosion
et cecl méme chez lcs Seiches ol le sac vitellin externe n'est pas tota-

lement résorbé (LEMAIRE et RICHARD, 1870).

b) Organogenése des voies génitales

Chez le mdle, le tractus génital est une formation complexe,
impaire qui s’'étend sur le cdté gauchz de 1'animal. Il se compose d'un
canal déférent auguel font suite de nombrouses vésicules reliées les
unes aux autres et que l'on désigne sous le terme de "Complexs de Needham”.
Chez la fezmelle le tractus est beaucoup plus simple et comporte un ovi-
ducte gui aboutit a le glande de 1'oviducte.

La premiere ébauche du tractus consiste en 1'apparition d’'un
épaississement de 1'épithélium de la cavité palléale (Pl. XVI, fig. al), a
un stade précoce du développement embryonnaire, 1'embryon ne mesurant
gue 1,5 mm (Stade 24). Comme le signale DORING (1308}, cette ébauche est
originellement paire (Pl. XVI, fig. b) et son évolution ultérieure montre

~

qu'elle correspond & la pertie terminale du tractus, c'est-a-dire au
complexe de Needham ou & la glande de 1'oviducte. Ces deux formations
ectodermiques sont symétriques et ss situent au voisinage de la future
glande du noir ; a leur niveeu, l'ectoderme est constitué d’une saoule
couche de cellules hautes gqui se distinguent nettement des cellules apla-
ties gui composent normalement 1'épithélium de le cavité palléale
(P1. XVI, fig. c).

Au stade 25, les ébauches gauche at droite commencent & s'in-
vaginer dans la couche mésodermique sous-jacente (Pl. XVI, fig. d}. Par
la suite, la droite régresse ; seule subsists la partie gauche qui va sa

développer considérablement. Jusqu'a ce stade de développement nous n'avons

®

noté aucune distinction entre le tractus gui évolue dans le sens femelle
et celul qui va donner le complexs de Needham. Cette distinction devient
possible alors gue l'embryon ne mesure que cing a six millimetres (Stade
29). ‘La future glande de 1'oviducte apparait comme une simple invagination
ectodermigue en forme de doigt de gant, enfoncée dans le mésoderme

(P1. XVI, fig. e). Le complexe de Needham est deux & trois fois plus dé-
veloppé et présente une plus grande complexité de structure (Pl. XVI,

fig. f et g} : il se compose de trois régions bien distinctes : & une



partie tubulaire profonde fait suite une région ventrue gui s'ouvre dans

la cavité palléale par 1'intermédieire d'un petit col. La différenciation
de la partie terminale du tractus est donc assez précoce et s'effectue
pendant la vie embryonnaire, alors que la gonade est encorz indifférenciée.

La partie proximale du tractus gui correspond au gonoducte se
forme de fagon identigue dans les deux sexes. La premiére ébauche du ca-
nal déférent (et de 1l'oviducte) apparait assez tardivement, durant le der-
nier stade embryonnaire, sous forme d'un épaississement de 1'épithélium
coelomique, au voisinage de l'extrémité postérieure du complexe de Needham
(ou de la glande de 1'oviducte) (Pl. XVI, fig. h). Cet &épaississement
s'enfonce dans le mésoderme qui enrobs la partie terminale du tractus
(P1. XVI, fig. i). La gouttiére ainsi formée ,dont la lumiére est tapissée
de nombreux cils, se ferme d’avant en arriére et progresse sn direction
de la gonade suivant le méme processus (Pl. XVI, fig. j, k).

Le tractus génitel de le Seiche,comme c'est le cas le plus
général chez les Mollusques (TARDY, 18967, 1870),a une origine mixte méso-
dermique et ectodermigue. Mais le fait 1e plus marquant qui résulte de
cette étude,est gque 1'on peut identifier le sexe de 1l'embryon proche de
1'éclosion par simple observation de la partie terminale du tractus
alors que la gonade est sexuellement indifférenciée.

c) Différenciation des glandes annexes

# % @ 5 % % 8 A2 N EAS S RPN N s T EEEE s D

Les glandes annexes du tractus génital existent exclusi-
vement dans le sexs femelle et sont représentées par les glandes nida-
mentaires. Ce sont des masses glandulaires, situées en position médio-
ventrale. Elles se composent en fait des glandes nidementaires principales

et des glandes nidamentaires accessoires.
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La différenciation des glandes nidamentaires princi-
pales est tres préccce (DORING, 1308} ; elle débute chez 1'embryon au
stade 27 (L = 4 mm), sous forme d'épaississements symétriques de 1'épi-
thélium de 1a cavité pealléale (Pl. XVII, fig. a, b). Ces ébauches ecto-
dermiques se situent ventralement, en arriére du coeur, & proximité des

sacs rénaux et des branches de la veine cave (Pl. XVII, fig. a) ; elles
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se distinguent donc parfaitement des ébauches de la partie terminale du
tractus qui sont plus latérales et occupent une position plus antér.eure.
Progressivement, elles s'enfonsent dans la couche mésodermique sus-jacente
(P1. XVII, fig. c) et forment finalement deux poches symétriques, allon-
gées transversalement (Pl. XVII , fig. d). Ces poches ectodermiques pré-
sentent & 1'éclosion une différenciation morphclogique : 1'épithélium en
regard de la cavité coelomigue est tres mince, alors que 1'épithélium
tourné vers la cavité palléalc est formé d’une couche de cellules hautes
(Pl. XVII, fig. d). C'est au niveau de ce dernier gqus se différe ncient
les premieres lamelles,‘caractéristiques de la structure de la glande ni-

damentaire principale adulte (Pl. XVII, fig. e].

2} Glandes nidamentaires accessoires

Elles apparaissent assez tardivement au cours de
1'embryogeneése sous forme d’épaississements ectodermiques de le peroi
ventrale du sac viscéral, de part et d'autre de la glande du noir
{(Pl. XVII, fig. ¥, gl). Aprés 1l'éclosion, ces épaississements commencent
a4 se plisser (Pl. XVII, fig. h) ébauchant de cette fagon la structure
tubulaire des glandes hidamentaires accessoires définitives. Cependant
ces vallonnements de 1'épithélium de la cavité palléale ventrale restent
trés discrets, ce qui rend difficile l’identification de ces organes.

Ce n'est quebplus tard, au cours de la période post-embryonnaire gque les
glandes nidamentaires accessocires acquiérent une structures plus complexe
(DORING, 1808).

Les glandes nidamentaires principeles et accessoires
se différencient dsnc pendant le période embryonnaire, alors gue les
gonocytes sont encore indifférenciés.

L'originalite de la différenciation sexuelle de la
Seiche parait résider dans 1'antéricrité de la différenciation des carac-
téres sexuels somatiques sur celle des glandes génitales (Fig. 12). Il
est en effet assez remarquable d'observer que les premieres différencia-
tions gui permettent la distinction des sexes sont celles des territoires
somatiques, en l'occurrence la partie terminale du tractus st les glan-
des annexes, et gqu'elles précedent de loin la différenciation sexuelle
des ébauches gonadiques. Aucune observation analogue n'a été faite &

notre connaissance chez un Invertébreé.
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Fig. 12. - Evolution et différenciation de 1'eppareil génital de
Septa offieinalis L. ’ S

1, 2, 3 gonade embryonnaire a différents stades

4a = futur ovaire
4b = futur testicule
5, B = ¢gbauche indifférenciée de la partie terminale

du tractus
“7a = future glande de l'ovidﬁcte
7t = futur complexe de Needham
-8, 3, 10

évolution des glandes nidamentaires principalas.

A : cellule germinale normale ; B : grosse cellule claire ; e.g. : ar-
tére génitale ; c.c. : cellule conjonctive ; ep.c.p. : épithélium de

la cavité palléele ; ep.cogl. i épithélium coelomique ; m. : mésoderme ;
0. : ovogonie ; Ov. : ovocyte I ; 3p. @ spermatogonie.

L{mm) : longueur dorsale du manteau en mm.
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Chez les Vertébrés, THIEBCLD (1852, 1864) retrouve la méme originialité

de la différenciation du sexe chez Scyliorhinus canicula L. Mais ce cas

représente une exception permi ls Vertébrés, chez lesquels en effet, la
différenciation des caractéres sexuels primaires s'effectue postérieure-
ment & celle des gonades.

Dans 1'état actuel de nos recherches, il ne nous @st pas pos-
sible, en 1l'absence de données expérimentales,d’expliquer le processus
de la différenciation sexuelle da la Seiche. Cec probléme fait partie de
notre plan de travail, et dans 1l'attente, plusieurs hypotheses peuvent
tre envisagées.

1°) La premiére hypothése est fondée directement sur nos obser-
vations embryoclogiques : la différenciation des caractéres sexusls soma-
tiques serait indépencante des glandes génitales puisqu'elle se place an-
térieurement & la différenciation morphologique de ces organes. Les ré-
sultats obtenus par RICHARD (1971) semblent favorables a cette hypothese
& la suite d'expériences de castration réalisées sur de jeunes seiches,
cet auteur conclut 3 une indépendance totale, d'une part entre la gonade
et les parties terminales des tractus mdle et femelle, et d'autre part
entre l'oveire et les glandes nidamentaires. Dans ce cas, on peut envi-
sager que les caracteres sexuels somatiques de le Seiche seraiont auto-
sexuels, leur différenciation étant liée directement & la constitution
génétigue des cellules gui les composent. C'’est ce mécanisme gqui parait
d’ailieurs régler a lui-seul la différenciation sexuelle chez les
Insectes, en dehors de Lampyris nocticula (LAUGE, 1870).

2*) lLa deuxiéme hypothése basée sur les données oxpérimentales
obtenues chez les Mollusques Prosobranches (STREIFF, 1870) implique 1'’exis-
tence d'un relai physiclogique, hormonal ou neurohormonal, entre le déter-
minisme génique et le différenciation sexuelle. Dans ce cas, il y aurait
une différence de réceptivité des territoires embryonnaires du tractus,
des glandes annexes et de la gonade.

3°) Une troisiame hypothése qui parait moins vraisemblable doit
cependant &tre envisagée. Bien gue morphologiquement indifférenciées, les
gonades ne seraient-elles pas néanmoins fonctionnelles du point de vue
endocrinien ? Cette hypotheése s'appuie en particulier sur les résultats

obtenus chez les Oiseaux (WENIGER, 1861 ; WOLFF et HAFFEN, 1852a, b).
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WENIGER a pu mettre en évidence chez le poulet,une activité hormcnale spé-
cifigue de la part d’oveires ou de testicules embryonnaires de 5 jours,
donc encore morphologiquement indifférenciés. Les sécrétions hormonales
des gonades indifférenciées pourraient alors diriger la différenciation
des caractéres sexuels somatiques.

Le probleme du déterminisme de la différenciation sexuelle
reste donc entiérement posé chez la Seiche et chez les Céphalopodes. Seule
une étude expérimentale nous permettra d'apporter certaing €léments de

réponse & cette question importante.

ITI - ORGANOGENESE DE L'APPAREIL DIGESTIF

Nous envisagerons successivement la formation du tube diges-

tif et des glandes annexes.

~

Le tube digestif se forme a partir de deux ébauches, 1'une
ectodermigue qui fournira le stomodeum et ses dérivés, l'autre endoder-

mique & l'origine des intestins moyen et postérieur et de leurs annexes.

a) Stomodeum

Au stade 18, une légere dépressicn impeire et médiane apparait
dans la région antérieure du blastoderme, entre les deux lobes céphali-
gues de KOLLIKER (P1. III, fig. g). Durant les stades suivants, cette
invaginaticn ectodermique s'accentue (Pl. V, fig. b) : elle est & l'ori-
gine du stomodeum dont 1l’cuverture a 1l'extérieur correspond & la future
bouche. Cette derniére devient de plus en plus marguée, par rapprochement
des bords limitant 1’entrée du stomodeum (P1. V, fig. a, dJ).

Le stomodeum s’allonge en s'enfongant dans le mésoderme sous-
jacent (P1. XVIII, fig. a) : il prend 1l'aspect d'un tube étroit se ter-
minant en cul-de-sac et limité par un épithélium formé de cellules pris-
matigues. La partie la plus profonde de 1'invagination stomodéale donnera
naissance & l'oesophage alors gue dans la région antérieure du stomodeum
une évagination de la paroi ventrale de ce dernier fournira le sac radu-

laire ou bulbe buccal. Progressivement, 1l'oesophage s'enfonce de plus en

plus et s'ouvre finalement dans 1'intestin moyen.
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Quant & la bouche, elle occupe primitivement une position dor-
sale (Pl. VI, fig. a, d) ; au cours du développement embryonnaire, par
suite des diminutions de taille du sac vitellin externe et du canal vitel-
lin qui unit ce dernier au sac vitellin interne, elle se trouve ramenée
au centre de la couronne tentaculaire (Pl. VIII, fig. c). La boukhe, le
stomodeum gt 1'oesophage qui lui fait suite se trouvent toujours situés
dorsalement par rapport au canal vitellin et au sac vitellin interne
(P1. XVIII, fig. a, bl.

b} Intestins moyen et postérieur

Les ébauches des intestins moyen et postérieur naissent
sous la forme d'une "plague” cellulaire (Pl. XVIII, fig. d)} quil représente
le feuillet endodermique. Ce dernier se différencie a partir de 1'entomé-
soderme dont la dissociation en ses deux constituants endodermigque et mé-
sodermique s'effectue tardivement chez la Seiche, & la fin de la gastru-
lation (Stade 17). La plague endodermique, qui se situe dens le partic
postérieure du blastoderme en arriére du sac coquillier, est constituée
d'une seule couche de cellules cubiques gui se distinguent trés aisément
des cellules mésodermigues sus-jacentes. La plaque endodermique est sé-
parée du vitellus sous-jacent par lz syncitium vitellin (Pl. XVIII, fig.d].
Sa limite avec ce dernier est également tré&s nette, ce gui nous permet
de refuter 1'hypothé&se d'une participation du syncitium vitellin dans la
constitution de 1'endoderme (VIALLETON, 16888).

Au stade 19, le plague endodermique se souléve, délimitant
une cavité gui est la premiére indication de la cavité intestipale
(P1. XVIII, fig. @) dont le plafond est formé par 1'endoderme, son plan-
cher étant constitué par le syncitium vitellin.

Au stade 21, 1l'ensemble prend 1l'aspect d'un bonnet phry-
gien (Pl. XVIII, fig. f) dont la pertie élargie, ouverte sur le vitellus
correspond & l'intestin moyen, le sommet représentant 1'intestin posté-
rieur ou rectum qui aboutit & 1'anus. Ce dernier est visible extérieu-
rement sous la forme d'une protubérance située dans la partie postérisure

du blastoderme, entre les branchies (Pl. V, fig. a). Il se percera sans

qu’'un proctodeum nes soit apparu.
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Progressivement, les bords de la plaqgue endodermique en contact
avec le syncitium vitellin s'infléchissent vers 1l'intérieur, amorgant de
cette fagcon la fermeture de 1l'intestin moyen. Celui-ci est & l'origine
du coecum et de l’estomac dans lequel s'abouche 1'oesophage. Durant 1la
période embryonnaire, la croissance de ces organes se trouve considéra-
blement freinée par suite de la pression exercée par la masse vitelline.
Ce n'est qu'aprés 1'éclosion, durant la phase de résarption active du
sac vitellin interne, que leur développement devient tres rapide. Chez
la Seiche, comme chez les autres Décapodes, 1l'intestin moyen ne présente
pas de dilatations correspondant au jabot des Octopodes (BOLETZKY, 1967).
Il faut cependant signaler gue selon BACARRAC (19B1), le jabot des
Octopodes se forme aux dépens de 1'oesophage.

Les tunigues musculeire et conjonctive gui entrent dans la
constitution de la paroi du tube digestif se différencient & partir du

mésoderme qui 1'entoure.

Parmi les glandes annexes, nous avons surtout étudié 1l'orga-
nogenése des glandes salivaires postérieures,du foie, du pancréas et de
la poche du noir qui est considérée comme glande annexe du rectum.

a) Glandes salivaires postériesures

Les glandes salivaires postérieures apparaissent trés préco-
cement et des le stade 19, elles sont visibles au fond du stomodeum.
Primitivement, 1'ébauche de ces glandes est impaire st se présente comme
une évaginetion de la paroi ventrale du stomodeum (Pl, XVIII, fig. al.
Cette ébauche impairs se divise bientdt en deux branches qui s'allongent
en direction postérieure : les glandes salivaires postérieures apparais-
sent alors comme deux simples diverticules symétriques situés de part
et d'autre de l'oesophage, dorsalement par rapport au sac vitellin inter-
ne (Pl. XVIII, fig. b, c). Au cours du développement embryonnaire leur
conduit impair s'allonge considérablement, toujours en direction postérieure,
reportant de cette fagon les glandes salivaires en arriere des ganglions
viscéraux. En méme temps, leur structure se complique : chagque glande

2st alors constituées de guelques tubules plus ou moins contournés, tapissés
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par un épithélium sécréteur formé de cellules hautes et étroites, &
noyau ovoide en position basale. Cette structure est trés proche de cells
des glandes saliveires postériecures de 1l’adulte telle que 1l'a décrite

BOUCAUD-CAMOU (1988).

b) Poche du noir

Peu apres le soulévement de la plague endodermique, il se
forme au niveau de le partie terminale de 1’intestin postérieur, un pro-
longement en cul-de-sac, qul représente 1'ébauche précoce de la poche du
noir (Pl. XVIII, fig. f). Ce diverticuls de 1’intestin postérieur s'accroit
en s'enfongant dans les cellules mésodermiques qui 1'entourent. Sa
partie distale s'élargit et devient sécrétrice ; elle correspond & la
glande du noir dont 1l'’aspect alvéolaire est dd & des replis trés accentués
de la paroi glandulaire (P1l. XVIII, fig. g). A la glande du noir fait
suitc une vaste vésicule ou réservoir gqui se prolonge par un canal évacua-
teur leguel longe le rectum et s’abouche & ce dernier, en avant de
l'anus (P1. XVIII, fig. g).

La glande du noir est précocement fonctionnelle ; dés le
stade 25, on peut noter sur coupes la présence de quelques grains de mé-
lanine disséminés parmi les tubules glandulaires. Mais ce n'est qu'a
partir du stade 26 que la poche du noir devient visible sur 1la face ven-
trale, 1'embryon étant dé3ja capable d'expulser de l'encre dans le liguide
péri-embryonnaire.

c) Foie et pancréas

Le foie et le pancréas qui représentent chez 1l'adulte deux
organes bien individualisés 1'un par rapport & 1l’autre, ont une origine
commune. Les ébauches de "1'hépatopancréas"” apparaissent tres tdt, aux
environs du stade 20, sous la forme de deux évaginations latérales de
l'intestin moyen (Pl. XIX, fig. a). Ces diverticules hépatopancréatiques
s'aporaissent au fur st a mesure que le vitellus pénétre & 1'intérieur
de 1l’embryon ; leur extension ss fait en direction antéro-postérieure.

Les parties antérieures des diverticules hépatopancréatiques qui se situent

de part et d'autre du vitellus sont 3 1l’origine du foie (P1l. XIX, fig. b,c)

alors gue leurs portions postérieures, qui s'étendent en arriere du sac
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vitellin interne, représentent les ébauches du pancréas (Pl. XIX, fig.b).

.

- Evolution du fole
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Au stade 23, l¢ fois se présente comme deux tubules sy-
métrigques, & section elliptique, plaqués contre le sac vitellin interne
{(Pl. XIX, fig. c) et séparés de ce dernier par 2 3 3 couches de cellules
mésodermiqgues ; leur paroil est constituée d'une seule couche de hautes
cellules & noyau volumineux (Pl. XIX, fig. d).

Sous 1’effet de la pression exercée par le vitellus (RANZI,
1928, 1931), les ébauches hdpatigques ss trouvent comprimées entre le sac
vitellin interne et la parci du corps ; au stade 25, le foie est consti-
tué de deux tubules & lumiére trés réduite, allongés en direction dorsc-
ventrale (Pl. XIX, fig. e). De nombreuses mitoses indigquent une croissance
trés active de cet organe (Pl. XIX, fig. f). Le développement du foie se
poursuit réguliérement et & partir du stade 286, sa structure devient plus
complexe avec l'apparition d'un systeéme de lobules, 1'ensemble formant
une sarte d’enclave dans le vitellus, de part et d'autre du lobe vitellin
antérieur (P1. XX, fig. al. A la fin de la période embryonnaire (Pl. XX,
fig. b), le foie se présente sous forme de 2 lobes symétriques, divisés
en de nombreux lobules séparés par des cellules conjonctives. L’'épithé-
lium de ces lobules est constitué de une & deux couches de cellules pré-
sentant des figures de mitoses (Pl. XX, fig. ¢), leur rapport nucléoplas-
migue é&tant plus faible qu'au stade 25. Durant les derniéres phascs de la
période embryonnaire {(Stade 26 & 30), des espaces sanguins se développent
entre les lobules hépatiques, et sont & l'origine d’une vascularisation
importante. Les cellules mésodermigues qui au stade 25 séparaient les
ébauches du foie du vitellus ont maintenant disparu : le foie se trouve
donc directement en contact avec le syncitium vitellin.

AU stade de 1l'éclosion, contrairement & ce que 1'on ren-
contre chez Loligo (PORTMANN et BIDDER, 13828}, le foie n'englobe pas
tout le lobe vitellin antérieur ; chez la Seiche, les lobes hépatiques
restent localisés dans les régions ventro-latérales de ce dernier, mais
ils sont par contre plus développés en direction centripéte que chez le
calmar (Pl. XX, fig. bl.

Aprés 1'éclosion, on assiste & un développement considé-

rable du foie qui englobe totelement le vitellus et se substitue progres-
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sivement & lui (Pl. XXI, fig. a). Finalement, le lobe vitellin antérieur
disparait et se trouve remplacé per deux grands lobes hépatiques, formés
de nombreux lobules, richement vascularisds (P1. XXI, fig. bl.

Les ébauches pancréatiques qui & 1'encontre de celles du
foie ne se trouvent pas compresséess par le vitellus (Pl. XIX, fig. b)
se développent sans aucune dirsction privilégiée. La structure du pancréas
apparait plus clairement au cours du développement : il se compose d=
vésicules isolées, tassées les unes contre les autres (Pl. XX, fig.d).
Chaque vésicule est constituée par une double paroi formée d'un épithé-
lium interne, & cellules plus hautes que larges et d'un épithélium exter-
ne aux cellules aplaties. Entre ces deux couches cellulaires axiste tout
un systéme de lacunes sanguines formant le sinus pancréatique (FPl. XX,

fig. @l.

Nos connaissances actuelles sur le mécanisme de la résorption
du vitellus chez les Céphalopodes relévent des travaux de PORTMANN {4928),
PORTMANN et BIDDER (1928) chez Loligo et ceux de SACARRAD (1943, 1945)
chez les Octopodes. Ces auteurs ont montré le rdle primerdial du syn-
citium vitellin et du foie dans la digestion et 1'utilisation des réssr-
ves vitellines. Les guatre périodes de 1'absorption du vitellus défi-
nies par PORTMANN et BIDBER chez Loligo {(1828) ,paraissent directement
appliquables a Septa officinalis.

Le premieére période s'étend depuis les premiers stades de
segmentation jusgu'a l'apparition des promiéres contractions du sac
vitellin externe.

Des le début de la deuxiéme période (stade 20 & 25}, un
large sinus sanguin entoure complétement le sac vitellin externe : il
se situe entrz le syncitium vitellin et 1'sctoderme extra-embryonnaire
(P1. IX, fig. a). Une véritable ciroulation sanguine s’'établit alors entre
1'embryon et le sac vitellin externe ; le sinus périvitellin est en effet
relié aux sinus embryonnaires par 1'intermédiaire des vaisseaux vitellins

dorsal et ventral (Pl. XVIII, fig. a, b). Le vitellus digéré par le
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syncitium vitellin passe dans lg sinus périvitellin ; 11 est ensuite
transféré dans les sinus de l'embryon grdce aux contractions rythmigues
de la paroi du sac vitellin externe. Ce mécanisme d’'absorption du vi-
tellus par la voie sanguine est tout & fait comparable & ce gque 1'on
rencontre chez les smbryons de Vertébrés. Cette deuxiéme période se ter-
mine au stade 25, avec 1'interruption de la communication entre les si-
nus externe: et interne par suite du développement des bras st de leur
musculature.

La troisieme période (Stades 26 & 30) correspond & la phase
de croissance du sac vitellin interne : gréce a 1'action péristaltique
de la musculature circumorale,le vitellus non digéré passe réguliérement
du sac vitellin externe dans l'interne. L'éclosion intervient & la fin
de cette période, le sac vitellin externe étant totalement résorbé ou
presque. Comment se fait 1'absorption du vitellus durant cette période ?
Or peut penser qu'une certaine partie du vitellus digéré par la membrana&éri-
vitelline passe dans le sinus entourant les lobes postérieurs (Pl. XXI,x
fig. c}. Le foie interviendrait-il également dans ce mécanisme, comme 1le
pensent PORTMANN et BIDDER chez Lolzgo ? L'état de nos recherches actuelles
ne nous permettent pas de répondre a cette guestion. Des recherches com-
plémentaires, nécessitant 1l'utilisation de techniques histochimigues et
de la microscopie électronique, sont nécessaires pour pouvoir présumer
d'un rdle du fole dans 1'absorption du vitellus durant cette période.

La guatrieme période représente la véritable période de
résorption du vitellus. Elle coincide avec la phase d'accroissement
considérable du foie aprés 1'éclosion : le sac vitellin interne disparait
progressivement et se trouve remplacé par le foie (Pl. XXI, fig. a, b).

Les cellules hépatiques sont devenuss trés actives : ce sont de trés

hautes cellules ; leur noyau occupe une position basale et leur extré-

mité distale renferme de nombreux granules vitellins (P1. XX, fig. d).

Le foie participerait donc dirsctement a 1l'absorption du vitellus. De

plus, on constate souvent & ce stade 1la présence,dans la lumiére des
vésicules pancréatiques, de produits de sécr2tion tout a fait identiques a
ceux due 1l'on rencontre dans la cavité des lobes hépatiques (Pl. XX, fig.el.
Or, nous avons vu gue le pancréas communigue directement avec le foie.

Le vitellus digéré par le syncitium vitellin serait donc absorbé par le
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foie et transféré dans le pancréas : c'est par 1'intermédiaire du sinus
pancréatique qu'il passerait dans la circulation.

L'absorption du matériel nutritif s'accomplit donc au moyen de
deux mécanismes. L'un se fait uniquement par veois sanguine, 1'autre fait
intervenir le foie embryonnaire et peut-&tre le pancréas. Dans les deux
cas, le syncitium vitellin joues un rdls d'une importance considérable
(PORTMANN et BIDDER, 1928). Nos observations sur le mécanisme de 1'utili-
sation des réserves deutoplasmigues ne prétendent pas élucider ce pro-
bléme, mais constituent le point de départ d'une étude plus poussée que

nous nous proposons d'effectuer ultérieurement.



_87_

CONCLUSION GENERALE

Nos connailssances actuelles sur le développement embryonnaire
des Céphalopodes résultent de travaux gqui ont été réalisés essantielle-
ment chez les Octopodes st chez Loligo. Les données relatives & Sepia
officinalis sont encore fragmentaires et assez anciennes. Pour ces rai-
sons et dans le but de fournir des bases sclides & une étude expérimen-
tale actuellement en cours, nous avons réalisé 1’étude chronologique du
dévaloppement de la Seiche. Nos observaticons nous permettent de dégager
les principaux caractéres de 1'smbryogenese de ce Mollusque st nous
amenent a constater que la Seiche,et d'une facon plus générale les Cé-
phalopcdes, représentent un groupe a part parmi 1'embranchement des
Mollusques.

L'oeuf, trés riche en vitellus, @st du type télolécithe ; la
nature méroblastique de 1l'oeuf de la Seiche et des autres Céphaleopodes
modifie les processus de la segmentation gue 1'on rencontre normalement
chez les Mollusgues : lesur segmentation est en effaet partielle, discoidale.
Les Céphalopedes s'opposent de ce fait & 1'ensemble des autres classes
des Mollusgues, chez qul le sagmentation totale spirale est de regle. Par
contre, l'analogie avec la segmentation des ceufs télolécithes des
Poissons et des Sauropsidés est évidente. Comme chez ces derniers, le
résultats des clivages successifs aboutit & la formation de blastomeres
et de blastoclnes (WITSCHI, 1958}. Cependant un fait important gue nous
avons observé chez la Seiche st gui a également ét& décrit chez les
autres Décapodes (FIELDS, 1965 ; WATASE, 1891) est le caractére inégal
de la segmentation qui se manifasste deés le stade a 4 cellules. Cette
inégalité s'accentue au cours des divisions : elle serait peutétre
liée & une hétérogénéité cytoplasmique du disgue germinatif, ce gui con-
duirait a 1l'existence de populations cellulaires différentes dans la
constituticen du blastoderme, comme cela a été décrit chez la truite,
Salvelinus fontinalis (DICKSON et BATTLE, 1370). Ce prcbléme mérite
d'étre abordé par 1’expérimentation pour déceler un lignage celluleire

éventuel. La microscopie €lectronique semble nécessaire pour apporter
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les précisions indispensables & l’interprétetion de la structure des
différents é€léments constituant le disgue germinatif en début de seg-
mentation.

L’inégalité de la segmentation se traduit par 1'existence d'une
symétrie parfaitement bilatérale. I1 est cependant impossible de repérer
le plan de symétrie . & la fin de la sagmentation. Seule 1’expérimenta-
tion nous permettra de vérifier si le plan de symétrie du disque germi-
natif en division est analogue au plan de symétrie bilatérale du blas-
toderme. Il est clair par contre gue ce dernier coincide avec celui du
futur embryon.

Les mécanismes de la gastrulation gque nous avons définis pour
la Seiche éloigne les Céphalopodes des autres Mellusgues. Comme tous les
osufs téleolécithes, 1l'ocuf des Céphalopodes se caractérise par la pré-
sence d'un syncitium vitellin qui s'élabore & partir des éléments mar-
ginaux du disque germinatif. Il se présente chez la Seiche sous la forme
d'une bande syncitiale réguliére, d'épaisseur variable, semée de nombreux
noyaux. Le syncitium vitellin doit &tre envisagé comme une formation
spécialisée dans la digestion et 1l'utilisation des réserves deutoplas-
miques, tel gu’on le décrit chez les Vertébrés (GALLIEN, 13858).

La masse vitelline et son syncitium vitellin farment donc chez
les Céphalopodes un organe transitoire, a rdle exclusivement nutritif.
Par cette fonction, le complexe vitellus-syncitium vitellin peut étre
considéré comme équivalent des macroméres vitellins que 1'on rencontre
chez les Gastéropodes aux oeufs riches en vitellus, tels Fusus, Nassa,
Murex. Selon SACARRAD (1952c),il est tout & fait comparable & un
"gigantesque macromere 40". Mais contrairement & ce gui se passe chez
ces Gastéropodes, ce complexe n'entre jamais dans la formation de 1'ébau-
che endodermique du tube digestif des Céphalopodes. Chez Fusus par
example, cet organe transitoire constitue une partie provisoire de 1'in-
testin moyen : il sera remplacé ultérieurement par 1'endoderme définitif
(PORTMANN, 1932). Chez les Céphalopodes, 1'endoderme se forme aprés sé-
grigation de l'entomésoderme en ses deux constituants ; cette dissocia-

tion s'effectue assez tardivement chaez Septa, a la fin de la gastrulation.
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Le syncitium vitellin et la plague endodermigue ont donc chez les Cépha-
lopodes une origine indépendante et une fonction gui leur sont propres,
ce gul n'est pas le cas chez les Gastéropodes & développement holo-méro-
blastigue.

Nes observations permettent de rapprochzr les Céphalopodes des
Vertébrés & développemant méroblastique ; chez les Poissons et les Sau-
ropsidés, le syncitium vitellin st 1'endoderme ont également une origine
et un rdle bien distincts. Quelquos différences relatives au mode de for-
mation du syncitium vitellin existent cependant entre les Céphalopodes
et les Vertébrés. Chez les Téléostéens, le syncitium vitellin prend
nalssance & partir des noyaux des blastoméres les plus profonds du disque
germinatif ; chez les Oissgaux =t les Sélaciens ol la polyspermie est de
régle, les spermatozolides accesscires participent également 3 sa forma-
tion et se m@lent aux noyaux issus de la segmentation (GALLIEN, 1858).
De plus, le syncitium vitellin apparait chez les Vertébrés pendant la seg-
mentation alors que chez les Céphalopodes, son individualisation marque
le début de la gastrulation. Ces différences minimes ne s’opposent pas =
du point de vue morphogénétique, au rapprochement des Céphalopodes et des
Vertébrés.

En méme temps gue s'effectuent les mouvements morphogénétigues
mettant en place les feuillets, le blastodisgue limité primitivement &
1’aire étroite coiffant le pdle animal va s'étendre tout autour de 1'ceuf;
par son sxtension, il enveloppe entiérement celui-ci. Corrélativement
& ce mouvemsnt, on assiste & 1'édification de 1'embryon. Chez 1a Seiche,
1'aire embryonnaire qui formera & elle seule la totalité des orgenes de
l'embrycn, reste localisde & la région animale de l'oeuf. L’aire extra-
embryonnaire est représentée par ls sac vitellin externe, c'est-a-dire
le vitellus, le syncitium gt 1l'ectoderme extra-embryonnaire. Le bord
d'enveloppement de ce dernier constitue un véritable blastopore vitellin,
homologue a celui des Poissons Téléostéens. L'importance du sac vitellin
externe dépend de la richesse de 1’'ceuf en réserves vitellines. Selan
RAVEN (1966}, sa taille augmente dans 1l'ordre crcissant suivant : Argonauta,
Octopus, Loligo, Sepia, Eledone. Ceci expligue que chez les espéces rela-

tivement pauvres en vitellus, tel 1'Argonaute, l'aire extra-embryonraire
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gst trés réduite alors que chez la Seiche et 1'Elédone, elle est tres
développée.

I1 apparalt donc gue la gastrulation chez la Seiche est basés
sur les mémes principses fondamentaux gul gouvernent le développement
des Poissons et des Sauropsidés : la formation de 1'embryon pendant la
gastrulation, le recouvrement du vitellus =t du syncitium vitellin
par le seul fsulllet sctodermique extra-embryonnaire scont en effet des
caractéres typigues du développement smbryonnaire de ces Vertébrés, et
plus particuligrement des Poissons Téléostéens. Une différence fondamen-
tale apparait cependant dans la suite du développement. Chez les
Vertébrés aux oceufs Télolécithes, la vésicule vitelline est appendue a
la face ventrale de 1'embryon, alors que chez les Céphalopodes, les mou-
vements morphogénétiguss gui reglent le soulevement de 1'embryon s'ef-
fectuent de telle sorte gue le sac vitellin se trouve plecé dens la
région buccale de 1l'embryon. Progressivement au cours du développement
embrycnnaire, le vitellus est transféré a 1'intérieur de 1'embryon.
L'embryon de Seiche écldt avec un sac vitellin interne d’'énormes pro-
portions dont 1'absorption sera réalisée au cours de la vie post-embryon-
naire.

Ces caracteéres essentiels du développement de la Seiche et nos
observations relatives & 1l'organogenésc de 1’ceil, de 1'appareil diges-
tif et de 1l'appareil génital nous permettent de conclure gue les Céphalo-
podes représentent un groupe bien particulier parmi 1'embranchement
des Mollusques. Du point de vue embryoclogique, les Cé&phalopodes sont en
affet beaucoup plus proches des Vertébrés et en particulier des Poissons
Téléostéens, gque dss autres Mollusques. Aussi, la suggestion de
MANGOLD-WIRZ et FIORONI (1970) nous semble parfaitement justifiée. Ces
auteurs, considérant les criteéres morphclogiques, physiologiques,
gécologiques et &thologigues pensent "gu'il faudrait renoncer 3 la divi-
sion actuelle de 1'’embranchement des Mollusgues en sept classes éguiva-
lentes et opposer le sous-embranchement des Céphalopodes & 1'ensemble

des autres Mollusques”.
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PLANCHE I

Femelle en train de déposer un oeuf sur le support (barre de
bois) : elle entrecroise ses tentacules pour nouer 1'oeuf sur

son support.

Aspect d'une ponte en aquarium. Les oesufs sont disposés régu-
liérement sur le support, et sont maintenus en place par un
anneau (flechel. Cet anneau est constitué par les prolongements
de l'enveloppe de 1'oeuf, qui sont noués 1l'un & 1'autre par

la Pemelle.

AU cours du développement embryonnaire, le volume de 1'ceuf
s'accroit considérablement :
1 - Oeuf non fécondé : la taille n'e pas varié depuis
le moment de la ponte,

2 ~ Oeuf & la fin de le vie embryonneaire.

Le grand diamétre de 1’oeuf augmente progressivement durant
1'embryogenése ; il a doublé au moment de 1'éclosion.
1 - Oeuf au moment de la ponte,

2 - Oeuf & un stade proche de 1'éclosion.

Au cours du dévsloppement le nombre de couches internes

qui constituent l'enveloppe de 1’oeuf diminug . La coqgue
devient mcins opague, ce qui permet de suivre les mouvemants
de 1'embryon dans le liguide péri-embryonnaire durant les

jours qui précedent 1'éclosion.






PLANCHE II

Fig. a - ©Stade 3 - 4 cellules

Fig. b -~ Stade 4 - 8 cellules

Fig. ¢ ~ Stade 5 - 16 cellules : 2 blastoméres et 14 blastocGnes
Fig. d - Stade 6 =~ 32 cellules : 12 blastomeres et 20 blastocdnes
Fig. @ - Stade 7 - B4 cellules : 36 blastoméres et 28 blastocdnes
Fig. f - Stade 8 - Morula : segmentation avancée

Fig. g - Stade 8§ - Blastula : fin de segmentation.

bl. : blastomére ; Bl. : blastocdne.

X - Y représente 1'orientation du premier plan de segmentation qui

coincide avec le plan de symétrie bilatérale du disque gesainatif.

Toutes les figures sont & la mé@me éehelle (cf. fig. al.






PLANCHE III

Fig. @& - Stade 10 - Début de la gastrulation : mise en place de 1'anneau

entomésodermique (a.enm.).

Fig. b - Stade 11 - Extensicn de 1l'anneau entomésodermique (a.enm.) et

apparition des noyaux vitellins (nv.].

Fig, ¢ - Stade 12 =~ L'anneau entomésodermique (a.emm.) a progressé vers
le centre du blastoderme, sauf dans la région cen-

trale (r.c.) ol se formera le sac de la coquille.

Fig, d =~ Stade 13 - Début de différenciation de 1l'aire embryonnaire
(a.e.). Le blastoderme présente de nouveau une

symétrie bilatérale.

Fig. & - Stade 14 - L’eire embryonnaires s'’accroit et la différenciation
de certaines ébauches permet d’'crienter 1le futur
embryon :

- lobes céphaliques (l.c.) en position dorso-
latérale,

- épaississement brachiasl . {ep.b.), ventral.
L'ectoderme extra-embryonnaire (fléchel) commence a
recouvrir le syncitium vitellin et le vitellus

(épibolie : 1/5).

Fig. f =~ Stade 15 - La différenciation de l'aire embryonnaire se pour-
suit. La fleche indique la limite du recouvrement
du vitellus et du syncitium vitellin par 1l'ecto-

derme extra-embryonnaire (épibclie : 1/3).

Fig. g - Stade 16 - Les ébauches externes des principaux organes sont
bien individualisées. L'ébauche oculaire commence
a s'invaginer pour former la vésicule optique

primaire (v.o.).

a.e. : aire embryonnaire : a.enm. : anneau entomésodermique ; a.ex. : aire
extra-embryonnaire ; b. : bouche ; B2, B4, B5 : bras 2, 4, 5 ; br. : bran-
chie ; En2 : ébauche de la base et des muscles rétracteurs de 1'entonnoir ;
2.0. : ébauche oculaire ; ep.b. : épaississement brachial ; f.r. : files

radiales ; l.c. : lobe céphalique de KOLLIKER ; ma. : ébauche du manteau ;
n.v. : noyau vitellin ; r.c. : région centrale du blastoderme ou se for-

mera le sac coquillier ; s.d. : sac coquillier dorsal ; st. : statocyste ;

v.0. : vésicule optique primaire.

Les figures a, b, c sont & la méme échelle (cf. fig. b)
L'échelle indiguée figure g est identique pour les figures d et f.






PLANCHE IV

Fig. a - Coupe méridienne d'un disque germinatif au stade 9 (discoblas-
tule). La photo représente une partie de la région centrale
du blastoderme et en particulier un blastomére en division.

Fig. b - Coupe méridienne d'un blastoderme au stade 11 (début de gastru-
lation). La photo représente la partie marginale du disque ger-
minatif et montre la mise en place du feuillet interne pluri-
stratifié (entomésoderme). Noter la présence d'un noyau vi-
tellin (n.v.) & la périphérie du blastoderme.

Fig. ¢ - Coupe méridienne d'un blastoderme au stade 12. La fléche indi-
que la limite entre les régions centrale (r.c.) et moyenne de
1'aire embryonnaire. Le feuillet interne (f.i.) et les noyaux
du syncitium vitellin (n.sy.v.) ont progressé vers le centre
du blastoderme, sauf dans la région centrale de ce dernier.

Fig. d, e, f - Stade 17 : stade du bouchon vitellin (fin de gastrula-
tion).

d

n

vue du pdle animal,
g = vue du futur co6té ventral de 1l'embryon

f = vue du pble végétatif. L'ectoderme extra-
embryonnaire (fieche) a presque totale-
ment recouvert le vitellus et le synci-
tium vitellin.

Fig. g, h, i - Coupes transversales d'un embryon au stade 17. Les ni-
veaux de coupes sont indigqués respectivement sur les figures
d et e.

g = coupe transversale passant par la
vésicule optique,

h = coupe transversale passant par le sac
coquillier et 1'ébauche du bras n° 2,

i1 = coupe transversale passant par les ébau-
ches des branchies et des statocystes.

Fig. j - A la fin de la gastrulation, le vitellus est totalement recou-
vert par le syncitium vitellin et 1'ectoderme extra-embryon-
naire, formé de cellules aplaties aux noyaux allongés.

a.ex. : aire extra-embryonnaire ; b. : bouche ; B2 : bras n®°2 ; bl. : blas-
toméres ; b.ma. : bord du manteau ; br. : branchie ; E. : ectodsrme ;

E.ex. ! ectoderme extra-embryonnaire ; En1 : ébauches du tube de 1'enton-
noir ; En2 : ébauches de la base et des muscles de 1l'entonnoir ;

f.e. 1 feuillet externs (ectoderme) ; f.i. : feuillet interne (entoméso-
derme) ; l.c. : lobe céphalique ; m. mésoderme ; ma. : manteau ;

N.sy.v. : noyau du syncitium vitellin ; n.v. : noyau vitellin ; r.c. : ré-

gion centrale du blastoderme ; s.d. : futur sac coguillier dorsal ;
st. : statocystes ; sy.v. : syncitium vitellin ; V. vitellus ; v.0. : vé-
sicule optique primaire.

Les figures a, ¢, j, sont 3 la méme échelle (cf. fig. c).
L'échelle indiquée figure f est identigque pour les figures d et e.
L'échelle des figures g et h ggt indiquée figure i.






PLANCHE V

Fig. a - Stade 18 - La vésicule optique primaire est presque fermée. Ls

sac vitellin externe est définitivement constitué.
Fig. b - Coupe transversale eu niveau du stomodeum (Stade 18).

Fig. ¢ - Coupe transversale légerement oblique d'un embryon au stade
18. Le niveau de coupe est indiqué sur la figure a. La vési-
cule optique primaire communigque encore avec l'extérieur par un

petit pore (fléchel.

Fig., d et & - Stade 19 - Début de la "pédiculisation” de 1'embryon.
d = vue de dessus,

@ = vue du futur cdté ventral.

Fig. f - Coupe transversale passant par le sac coquillier dorsal en

cours de fermeture (stade 19).

Fig. g - Coupe longitudinale parasagittale passant par la branchie
{stade 19). L'endoderme (Pl1.E.) st le mésoderme (m.} consti-

tuent deux feuillets bien distincts.

Fig. h - Coupe oblique d'un blastoderme au stade 18. Le niveau de coupe

est indigué sur la figure d.

a. ¢ futur. anus ; b. : bouche ; B1, 83, B5 : bras n° 1, 3, 5 ; br. : bran-
chie ; E. : ectoderme ; En2 : ébauches de la base et des muscles ré-
tracteurs de 1'entonnoir ; g.o. : ganglion optique ; l.c. : lobe céphali-

gue ; m. : mésoderme ; ma. : manteau ; Pl.E. : plaque endodermique ;
s.d. 3 futur sac coguillier dorsal ; St. : stomecdeum ; st. : statocyste ;
S.vV.2: : sac vitellin externe ; sy.v. : syncitium vitellin ; V. : vitel-

lus ; v.o. : vésicule optique primaire.

Les figures a, d, e sont & la m8me échelle (cf. fig. el.

L'échelle indiguée figure h est identique pour les figures b, c, f.






PLANCHE VI

Fig. @ - Gtade 20 - Vue dorsale : lg sac de la coquille est presgue
fermé et communique encore avec 1l’extérieur par

un petit pore (fléche).

Fig. b - Stade 20 - Vue ventrale : les ébauches du tube de 1’entonnoir

se sont réunies entre elles sur la ligne médiane.

Fig. ¢ - Stade 21 - Vue ventrale : les extrémités antérieures des ébau-
ches tubaires de l’entonnoir se sont rapprochées.
Les statocystes communiguent encore avec 1'extérieur
(fleches).

Fig. d =~ Stade 21 - Vue dorsale : apparition des replis de 1'iris (ir.).

Fig., e - Stade 22 - Vue ventrale : les ébauches du tube de 1’'entonnoir

commencent & se souder par leurs extrémités anté-

rieures et par leur face interne.
Fig. f -~ Stade 22 - Vue latérale.

Fig. g =~ Stade 23 - Vue ventrale : les ébauches antérieures de 1'enton-

noir ont totalement fusionné pour former le tube

siphonal.

Fig. h - Stade 23 - Vue dorsale : noter 1’apperition de l'organe d’Hoyle
{o.H.).

Fig. i - Stade 24 - Vue latérale : le cristallin, sphérique est bien
visible.

Fig. j - Stade 24 - Vue ventrale : l'entonnoir est constitué.

b. : bouche ; B4 : futur tentacule préhenseur ; £n. : entonnoir ;

En1 : ébauche du tube de l’entonnoir ; ir. : iris ; l.c. : lobe optiqus ;

n. : ébauches des nageoires ; o.H. : organe d'Hoyle ; s.v.e. : sac

vitellin externse.

Toutes les figures sont & la méme échelle (cf. fig. jl.
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FPLANCHE VII

Fig. a =~ Stade 25 - Vue ventrale : le manteau a totalement recouvert

les branchies et les muscles rétracteurs de 1l'en-

tonnoir,
Fig. b - Stade 25 - Vue latéro-dorsale.
Fig. ¢ - Stade 26 - Vue latérale : apparition de la cornée secondaire

(fiéche]l.

Fig. d =~ Stade 26 - Vus dcrsale : l'organe d'Hoyle (o.H.) est bien
apparent. Il se présente sous la forme de trois
branches : une branche médiane se superposant a la
ligne médio-dorsale du corps et 2 lignes latérales
se trouvant & la base des nageoires. Les trois bran-

ches de 1l’organe d'Hoyle dessinent une ancre.

Fig. e - Stade 27 - Vue latérale : la cornée secondaire recouvre la

mcitié de 1'oeil (fléche).

Fig. f - Stade 27 - Vue dorsale : les chromatophores dorsaux scnt bien
visibles.
cr. : cristallin ; ir. : iris ; o.H. : organe d'Hoyle, s.v.8. : sac

vitellin externe.

Toutes les figures sont 3 la méme échelle (cf. fig. c).






Fig., a - Stade 28
Fig. b - Stade 29
Fig. ¢ - Stede 30
Fig. d - Stade 30

En. : entonnoir ; o.H.

Les figures a, b, d

PLANCHE VIII

Vue latérale : la cornée secondaire recouvre tota-
lement 1'ceil, sauf au nivzau du pore cocrnéen

(fleche).

Vue latéro-dorsale : noter 1'apperition de la

paupiére secondaire ventrale (fleche).

Vue dorsale : stade de 1'éclosion.

Détail de le région oculaire. Noter la forme de la

pupille en W (fléche).

: organe d'Hoyle ; s.v.e. : sac vitellin externe.

sont & la mé8me échelle (cf. fig. d).






PLANCHE IX

Fig. a - A partir du stade 18, un sinus périvitellin entoure compléte-
ment le sac vitellin externe et sz situe entre l'’ectoderme

extra-embryonnaire et le syncitium vitellin.

Fig. b - Coupe transversale d'un embryon au stade 139-20. Le statocyste
apparalt comme une profonde invagination qui communique avec

1l'extérieur par un canal étroit : le canal de KOLLIKER {cl.K.).

Fig. ¢ - Coupe transversale d'un embrycn au stade 21, au niveau des
statocystes. Ces derniers restent sn communication avec 1'’ex-

térieur, Jjusqu'au stade 23.

Fig. d - Coupe longitudinale frontale d'un embryon au stade 24. Le
statocyste a maintenant sa structure définitive. Le caneal de
KOLLIKER ne s'ouvre plus & l'extérieur et constitue le vesti-

ge de 1l’invagination ectodermique & l'origine du statocyste.

Fig. e - Détail du canal de KOLLIKER. Toutes les cellules de ce canal

sont ciliées.

Fig. ¥ - Coupe longitudinale de la branchie (stade 24) : formation des

feuillets branchiaux.
Fig. g - Organe d'Hoyle en cours de différenciation (stade 23).

Fig. h - Organe d'Hoyle au stade 29 : les cellules glandulaires sont
bourrées de grains de sécrétion qui interviendraient dans la

digestion de la cogue au moment de 1'éclosion.

c.gl. : cellules glandulairss de l'organe d'Hoyle ; cl.K. : canal de
KOLLIKER ; E.ex. : ectoderme extra-embryonnaire ; En. : entonnoir ;

En2 : ébauche de la base et des muscles rétracteurs de l'entonnecir ;
f.b. : feuillets branchiaux ; g.v. : ganglion viscéral ; m. : méso-
derme ; ma. : manteau ; n.sy.v. ! noyau du syncitium vitellin ;

o.H. : organe d'Hoyle ; s.c. : sinus céphalique s s.d. : sac coguillier
dorsal ; s.pv. : sinus périvitellin ; s.st. : sinus des statccystes ;
st. : statccyste ; V. : vitellus.

Les figures a, e, g, h sont 3 la méme échelle (cf. fig. al.

L'échelle indiguée sur la figure c est identique pour les figures d et f.






PLANCHE X

Fig. @ - Coupe longitudinale d'un blastoderme au stade 16, au niveau
de 1'ébauche oculaire f(e.o.).

Fig. b - Vésicule optigue primaire & demi-fermée (stade 17) : la
repli ectodermique (E) gui circonscrit 1'ébauche cculaire
(e.0.) est suivi du feuillet mésodermique (m).

Fig. c et d - Vésicule optigue primaire fermée. Sa partie profonde
pluristratifiée représente la future rétine. Noter la mise
en place du glanglion optique.

¢ = Stade 19 (coupe transversale),

4 = Stade 20 (coupe frontale). La vésicule optigue

primaire s'accroit & la suite de nombreusss
mitoses.

Fig. @ - Coupe transversale de l'oeil au stade 22.
Les replis de 1l'iris sont apparus, de méme que 1'ébauche du
cristallin en forme de baguette. Des rapports étroits, &
1'origine de l'innervation de la rétine, s'établissent entre
la vésicule optique et le ganglion optigue.

-+
1

Fig. Cristallin sub-sphérique (stade 25).

Fig. g - Coupe transversale dans la téte chez un embryon au stade 28 :
vue d'ensemble de la région oculaire. La cornée secondaire
recouvre totalement 1'oeil sauf au niveau du pore cornéen.

La rétine commence & se différencier en ses différentes cou-
ches.

Fig. h - Détail de la région antérieure de 1'oeil. Le cristallin se
compose de deux parties bien distinctes : un segment anté-
rieur externe (cr2) et un segment postérieur interne (cri1).

Fig. 1 - Région oculaire d’un embryon de seiche au stade 28, en coupe
transversale. La cornée sscondaire est encore trés épaisse ;
la paupiére secondaire fait son apparition (fleche).

Fig. j - Oeil 3 1'éclosion. Noter les 2 parties du cristallin.

Fig. k - Détail de la rétine au stade 30.

Ba. : couche des bdtonnets ; b.b. : bulbe buccal ; c.bl. : corps blanc ;
c.ci. : corps ciliaire ; c.le. : cellules limitantes de la rétine (cellu-
les de soutien); c.p.. : corndée primaire ; cr. : cristallin ; cr1 : partie
postérieure du cristallin ; cr2 : partie antérieure du cristallin ;

c.S. ! cornée secondaire ; c.s.r. : cellules sensorielles de la rétine ;
E. : eectoderme ; e.0. : ébauche oculaire ; g.o. : ganglion optique ;

ir. : iris ; m. : mésoderme : p.o. : pore cornéen ; p.e. : pigment réti-
nien externe ; p.i. : pigment rétinien interne ; p.s. : paupiére secon-
daire ; pu. : pupille ; s.c. : sinus céphalique ; R. : rétine ; V. : vi-
tellus ; v.o. : vésicule optique primaire.

L'échelle des figures c, d, e est indigquée figure a.
Les figures b et k sont & la méme échelle (cf. fig. bl.
L'échelle indiquée figure j est identique pour les figures g et 1.

Les figures f et h sont & la méme échelle (cf. fig. f).






PLANCHE XI

Les figures a, c, e, représentent 3 coupes transversale d’un méme embryon

(stade 23), s'étageant d'arriére en avant.

Fig. a - Coupe transversale dans la région postérieure d'un embryon au
stade 23. La cavité coelomique viscéro-péricardique (C)
occupe toute la cavité générale du corps.

Fig. b - Coupe longitudinale légerement parasagittale d'un embryon au
stade 23, montrant les relations entre le systéme coelomique
gt 1l'appareil vasculaire.

Fig. ¢ - Coupe transversale d’'un embryon au stade 23, au niveau du
coeur artériel.

Fig. d - Les sacs rénaux montrent dés leur apparition une étroite rela-
tion avec les veines caves. L'épithélium rénal en contact avac
ces vaisseaux est tres épaissi.

Fig. e - Coupe transversale d'un smbryon au stade 23 en avant du coeur,
au niveau des communications rénopéricardiques (fléches).

Fig. f - Coupe frontele d'un embryon au stade 24, au niveau de la com-

munication rénopéricardique droite (fléche).

a. i anus ; a.p. : aorte postérieure ; br. : branchie ; C. : cavité
coelomigue viscéro-péricardique ; c.z. : coeur artériel ; c.b. : coeur
branchial ; C.p. : cavité palléale ; ep.r. : épithélium rénal ; g. : go-
nade ; gl. p. : glande péricardique ; g.st. : ganglion stelleire ;

g.v. : ganglion viscéral ; i.m. : intestin moyen ; i.p. : intestin posté-
rieur ; p.n. : poche du noir ; s.d. : sac coquillier dorsal ; s.p. : sinus
postérieur ; s.r. : sac rénal ; s.v.i. : sac vitellin interne ; v.c. : vei-
ne cave.

L’échelle indiquée figure a est identique pour les figures c et e.

N

Les figures b et f sont a la méme échelle (cf. fig. b).



PLANCHE XII

Fig. a - Coupe transversale d'un embryon au stade 25, au niveau du
coeur. Les parois rénales médio~-ventrales disparaissent. Il
se forme alors un sac rénal impeir =2t ventral qui entoure com-

plétement les veines caves.

Fig. b - Coupe frontale d'un embryon au stade 25. L’accroissement du
sac vitellin interne, gqui se compose chez la seiche d'un lobe
antérieur et de deux lecbes postérieurs, réduit de plus en

plus la cavité coelomique (C.).

Fig. ¢ - Coupe transversale d'un embryon au stade 25, en avant du
coeur. Aux deux sacs rénaux latéro-ventraux s'adjoint le sac
rénal dorsal impair (s.r.d.) gqui prend naissance sur le cété
dorsal du rein droit. Les deux fléches indigquent 1’ébauche

de la partie terminale du tractus.

Fig. d - Coupe longitudinale d’un embryon au stade 28. L'épithélium
rénal subit de nombreux replis, & 1l'origine des corps fongi-

formes.

Fig. 8 - Détail des corps fongiformes.

C. : cavité coelomigque viscéro-péricardique ; c.a. : coeur artériel ;

c.f. : corps fongiformes ; C.p. ¢ cavité palléale ; c.v. : canal vitellin;
ep.r. : épithélium rénal ; f. : foie ; gl.n. : glande du noir ;

g.v. ! ganglion viscéral ; i.m. : intestin moyen ; i.p. : intestin
postérieur ; l.v.a. : lobe vitellin antérieur ; l.v.p. : lobe vitellin
postérieur ; res. : réservoir de la poche du noir ; s.d. : sac coguillier
dorsal : s.p. : sinus pestérigur: s.r. : sac rénal ; s.r.d. : sac rénal
dorsal ; s.r.i. : sac rénal impair et ventral ; v.c. : veine cave.

Les figures a et c sont & la méme échelle (cf. fig. al.

L’échelle indiguée figu. . b est identique pour la figure d.






Fig. b -

Fig. c -

Figu d -

Fig. e -

A : cellule
br. : branc
c.a. ! coeu
tive ;5 c.c,.
gauche ; C.
g. : gonade
s.pe. : sinu
interne ; v

L’échelle 1

PLANCHE XIII

Coupe frontale d'un embryon au stade 28. La photo représente
la moitié postérieurs gauche de l'embryon. La gonade apparait
comme un amas impair ot médien, alors que les cavités coelo-

mique et cardiaque sont paires.

Deés le stade 20, on peut noter dans la gonade la présence de
deux catégories celluleires : les cellules A sont les plus
nombreusas ; 1ss cellules B se caractérisent essenticllement

par leur aspect trés clair .

Coupe transversale dans la région postérieure d'un embryon au
stade 23. La gonade occups une position dorsale, au-dessus du
coeur artériel et se situe dans le mésentsre formé par la

jonction des 2 cavités péricardiqucs.

Aspect de la gonade au stade 23. Quelques éléments conjonctifs

se sont insinués antre les cellules A et B.

Vuz d’ensemble d’un embryon au stade 24, en coupe longitudi-
nale sagittale. La gonade se situe dans la partie postérieure

du corps embryonnaire, contre le sinus postérieur.

Détail de la gonade au stade 23. Less cellules du type A ont
un noyau réniforme avec des masses chromatiniennes uniformé-
ment réparties dans le nucléoplasma. Las é€léments B, de

grande taille, ont un noyau volumineux pauvre en chromatine.

sexuelle du type A 5 B : cellule sexuelle du type B ;
hizs ; C. : cavité coslomigque viscéro-péricaridque ;
r artériel ; c.b. : cosur branchial ; c.c. : cellule conjonc-
g. : cavité coelomiqus gauche ; c.g. : cavité cardiaque
p. : cavité palléele ; ep.c. : &pithélium coelomigue ;
3 1.m. : intestin moyen ; s.d. : sac coquillier dorsal ;
s postérieur : s.r. : sac rénal ; s.v.i. i sac vitellin
.C. : veine cave.

ndiquée figure b est identigque pour la figurez d.






PLANCHE XIV

Fig. a - Coupe transversale d'un embryon au stade 25. La gonade se
situe entre les 2 lobes vitellins postérieurs mais pend encore

lihrement dans la cavité coelomigue.

Fig. b - Vue d'ensemble d’'un embryon au stade 25 en coupe longitudi-

nale frontale.

Fig. ¢ - Au stade 25, la gonade se compose de 3 parties :

- un2 zone centrale conjonctive qui se prolonge dans le
pedoncule qui soutient la gonade,

- une zone périphérigque o0 se situe les cellules A et B,

- 1'épithélium coelomique gqui la recouvre.
Fig. d - Détail des cellules A et B au stade 25.

Fig. e -~ Coupe transversale d'un embryon & la fin de la période embryon-
naire (stade 30). La gonade se trouve coincée entre les 2 lobes

vitellins postérieurs.

Fig. f - Aspect général d’'un embryon proche de 1'éclosion (stade 28),

en coupe longitudinale sagittale.

Fig. g -~ Gonade embryonnaire peu avant 1'éclosion. Les cellules B ont
disparu. La zone périphérique de la gonade est essentiellement

constituéi: par les cellules A.

A : cellule sexuelle. du type A ; a.p. : aorte postérieure ; B : cellule
sexuelle du type B ; CT. : cavité coslomigue viscéro-péricardique ;

c.a. : coeur artériel ; c.b. : coeur branchial ; c.c. @ cellule conjonc-
tive ; C.p. : cavité palléale ; ep.c. : épithélium coelomique ; f. : foie;
g. @ gonade ; gl.p. : glande péricerdigue ; i.m. : intestin moyen ;

l.v.a. : lobe vitellin antérieur ; l.v.p. : lobe vitellin postérisur ;
N.Sy.v. : noyau du syncitium vitellin ; o.H. : organe d'Hoyle ; p.n. : po-
che du noir ; s.d. : sac coquillier dorsal ; s.r.i. : sac rénal impair

et ventral ; st. : statocyste : v.c. : veine cave ; z.c. : zone centrale
conjonctive de la gonade ; z.p. : zone périphérique de la gonade.

l.'échelle indiquée figure = est identique pour la figure b.

Les figures ¢ et g sont 3 la méme échelle (cf. fig. gl.






PLANCHE XV

Fig. a - Détail de la gonade embryonnaire peu avant 1'éclesion. Les
cellules A qui représentent les véritables cellules germinales
sont encore sexuellement indifférenciées. L'uns d'entre elles

est en cours de division.

Fig. b et ¢ - Différenciation gonadique dans le sans male.

b = jeune testicule le jour de 1'éclosion. Les cellules
conjonctives viennent coiffer les gonies, ébauchant de
cette fagon la structure en cystes,caractéristique du
testicule,

c = testicule d’une seiche de 7 jours : les spermatogonies

ont un noyau nettement bilobé avec 1 ou 2 nucléoles.

Fig. d, e, f - Différenciation gonadigue dans le sens femelle.

d = jeune ovaire le jour de 1'&closion. La masse cvarienne
richement vascularisée contient de nombreuses ovogonies
{ovg.). La présence de guelques noyaux en prophase de
méiose (fléches) permast de dire gue nous sommes en pré-
sence d'un ovaire,

g = gvaire d'une seiche de 5 jours. A ce stade, il y a autant
d’'ovocyte I en préméiose gque d'ovogonies,

f = ovaire d'une seiche de 7 jours. Aprés la méiose, les
ovocytes I entrent en phase d'accroissement. Certains
auxocytes (au.) s’'entourent de guelgues cellules folli-

culaires.

A : cellule” sexuelle du type A ; a.g. : artére génitale ; au. : auxocyte
C. : cavité coelomique viscéro-péricardigue ; c.c. : cellule conjonctive .
c.fa. : cellules folliculaires ; ep.c. : gpithé&lium coelomique ;

ovi1 : ovocyte de premier ordre en prophase de méiose ; ovg. : ovogonie ;

spg. : spermatogonie.

Les figures a, c, e, f, sont & la méme échelle (cf. fig. al.

L'échelle indiquée figure b est identique pour la figure d.






PLANCHE XVI

Coupe longitudinale parasagittale d'un embryon au stade Z24. v

La flaéche indique la position de 1'ébauche ectodermique de la
partie terminale du tractus.

Fig. a

Fig. b Coupe transversale d’un embryon au stade 24, en avant du coeur.
L'ébauche de la partie terminale du tractus est originellement

paire {fléches).

)

Détail de 1l'une des ébauches de la partie terminale du tractus.
Elle consiste en un épaississement de 1'épithélium de la ca-
vité palléale.

Fig. ¢

-~

Fig. d - Les deux ébauchss gauche et droite commencent a s'invaginer
dans le mésoderme sous-jacent des le stade 25.

Fig. eet ¥ - Différenciation de la partie terminale du tractus (stade 29).
Seule 1'ébauche gauche se développe.

e = chez la femmlle, la future glande de 1'oviducte est une
simple invegination de 1'ectoderme,

f = chez le mdle, le future complexe de Needham est plus
développé et présente une plus grande complexité de
structure.

Fig. g - Vue d'ensemble du complexe de Needham, en coupe frontale.
(Chez le femelle, la glande de 1'oviducte occupe une position
identigue gque nous montre la figure a, planche XX).

Fig. h - Stade 30 : au voisinage de 1’extrémité postérieure du complexe
de Needham (fléche blanche), 1'épithélium coelomique s’'épais-
sit (fléche noire) ; cet épaississement représente 1'ébauche
du canal déférent.

Fig. i - Seiche Agée de 14 jours : 1'ébauche du canal déférent s'en-
foncs dans le mésoderms, sous forme d’'une gouttidre qui se
farmera de l'avant vers 1l'arriere.

N

Fig. J - La gouttieére & 1l'’origine de 1l'oviducte (comme celle & 1l'origine
du spermiducte) est tepissée de nombreux cils.

Fig. k - Coupe transversale plus antérieure que la précédente : l'ovi-
ducte est fermé.

br. : branchie ; C. : cavité coslomique viscéro-péricardique ; c.a. : coeur
artériel ; c.b. : coeur branchial ; c.N. : complexe de Needham ; C.p. : ca-
vité palléale ; ep.c. : épithélium coelomique ; ep.c.p. : epithé&lium

de la cavité palléale ; f. : foie ; gl.o. : glande de 1'oviducte ;

g.v. ! ganglion viscéral ; i.m. : intestin moyen ; l.v.a. : lobe vitellin
antérieur ; l.v.p. : lobe vitellin postérieur ; m. : mésoderme ;

Ov. : oviducte ; s.d. : sac coguillier dorsal ; Sp. : spermiducte ;

S.p. ! sinus postérieur ; s.r. : sinus rénal ; st. : statocyste ; V. : vi-
tellus 5 v.c. : veine cave.

Les figures a et g sont a la méme échelle (cf. fig. 2).

L'échelle indiquée figure k est identique pour les figures c, d, j.
L'échelle de la figure b est identigue pour les figures h et 1.

Les figures e et f sont & la méme échelle (cf. fig. ).
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Fig. a - Coupe transversale d'un embryon au stade 27, en arriére du coeur.

Les ébauches des glandes nidamentaires principales (fléche)
apparaissent sous forme d’'épaississements de 1'épithélium ven-
trel de la cavité palléele. La photo représente 1'ébauche de

la glande nidamentaire principale gauche.

Fig. b - Détail de 1'ébeuche de la glande nidamentaire principale.
Fig. ¢ - L'ébauche ectodermigue de ces glandes s'invagine dans le méso-

derme sus-jacent.

Fig. d - A 1l'éclosion, les glandes nidamentaires principales se présen-
tent sous fcrme de 2 poches symétriques, allongées trensver-

salement.

Fig. - Les pramiéres lamelles se différencient au niveau de 1l'épithé-

Qi

lium épaissi, tourng vers la cavité palléale.

Fig. ¥ - Coupe transversale d'un embryon a 1'éclosion, au niveau de la
glande du necir. Les ébauches des glandes nidamentaires acces-
soires (fleches) sont également présentes & 1’éclosion sous
forme d’'épaississements ectodermiques, situés de part et

d’autre de la glande du noir.

Fig. g - Détail de 1’ébauche des glandes nidamentaires accessoires

(fleche ).

Fig. h - Ces épaississements forment des plissements qui sont & l'ori-
gine de la structure tubulaire des glandes nidamentaires

accessoires.

a.p. : aorte postérieure ; C. : cavité coelomique viscéro-péricardique ;
C.p. : cavité palléale ; ep.c. : épithélium coelomigue ; ep.c.p. : &pi-
thélium de la cavité palléale ; gl.n. : glande du noir ; gl.n.a. : glan-
de nidamentaire accessoire ;gl.n.p. : glande nidamentaire principale :
gl.o. : glande de 1'oviducte ; i.m. : intestin moyen ; i.p. : intestin
postérieur ; l.v.p. : lobe vitellin postérieur ; m. : mésoderme ;

ma. : manteau ; p.n. : poche du neir ; s.d. : sac coquillier dorsal ;
s.r. : sac rénal ; V. : vitellus ; v.c. : velne cave.

Les figures a, ¢, e, g, h, sont & la méme échelle (cf. fig. a).

L'échelle indiquée figure d est identique pour la figure b.






FFLANCHE XVIII

Fig. @ - Coupe longitudinale d’un embryon au stade 21. L'ébauche impaire
des glandes salivaires postérieures (fléche) est une évagina-

tion de la paroi ventrale du stomodeum.

Fig. b - Coupe transversale dans la région céphaligue d'un embryon au
stade 23. Les glandes saliveires postéricures se présentent
comme deux diverticules symétrigues situés, de part et d'autre

de 1'ocesophage.

Fig. c¢ - Détail de la région des glandes salivaires.
Fig. d - Coupe transversale dans la région postérieure d'un blastoder-

me au stade 18 ; le plaque endodermique se distingue aisément

du mésoderme sus-jacent et du syncitium vitellin. De part et
d'autre des ébauches des veines caves apparaissent les premigres
ébauches des reins sous forme de fentes dans le mésoderme coe-

lomique.

Fig. @ - Coupe longitudinale d'un blastoderme au stade 18, passant par
1'une des branchies : la plague endodermigue commence & se sou-
lever au-dessus du syncitium vitellin ; la cavité ainsi for-

mée représente la future cavité intestinale.

Fig. f - Coupe longitudinale sagittale d’'un embryon au stade 21. La
poche du noir se forme a partir d'un diverticule issu de 1'in-

testin postérieur.

Fig. g - L'ébauche de la poche du noir se différencle progressivement
en ses différants constituants ; & la glande du noir fait
suite le réservoir d’od part le canal évacuateur gui s'abouche

dans le rectum.

a. : anus ; br. : branchie ; c.e. : canal évacuateur de la poche du ngir ;
c.i. : cavité intestinale ; C.p. : cavité palléale : E. : ectoderms ;

gl.n, @ glande du noir ; gl.s.p. : glande saliveire postérieure ; i.m. : in-
testin moyen ; i.p. : intestin postérieur ; m. : mésoderme ; ma. : manteau ;
m.c. : mésoderme coelomigue ; n.sy.v. : noyau du syncitium vitellin ;

oes. @ cesophage ; Pl. E. : plague endodermique ; p.n. : poche du noir ;
rec. : rectum ; res. : réservoir de la poche du noir ; s.d. : sac coquil-
lier dorsal ; S.N. : systeme nerveux ; s.v.e. : sac vitellin externe ;
s-v.i. : sac vitellin interne ; s.p. : sinus postérieur ; s.pv. : sinus
périvitellin ; St. : statocyste ; sy.v. : syncitium vitellin ; V. : vitel-
lus ; v.c. : veine cave ; v.v.d. : vaisseau vitellin dorsal ; v.v.v. & vais-
seau vitellin ventral.

Les figures b, d, e, g, sont & la méme échelle (cf. fig. el.
L.'échelle de le figure f est identique pour la figure a.






PLANCHE XIX

Fig. a - Coupe frontals d’un embryon au stade 20. Les ébauches "hépa-
topancréatiques” apparalssent trés tHt, sous forme de deux
diverticules issus de 1l'intestin moyen.

Les ébauches rénales se présentent a ce stade comme deux
poches limitées par un épithélium cubique et situées au voi-

sinage des veines caves.

Fig. b - Coupe frontale d'un embryon au stade 23. Les parties antérieures
des ébauches de"l'hépatopancréas” qui sont au contact avec le
sac vitellin interne sont & l'origine du fole, le pancréas prend
naissance & partir des portions postérieures de ces diverticules.

Fig. ¢ - Coupe transversale au niveau des ébauches du foie (stade 23).

Fig. d - Détail de 1'ilot hépatique au stades 23.

Fig. ¢ - Les ébauches du foie poursuivent leur développement et s'éten-
dent en particulier dans le sens dorso-ventral. Au stade 25,
glles forment deux longs tubules plaqués contre le vitellus.

Fig. ¥ - Détail du foie au stade 25. Lz feie est toujours séparé du

vitellus par 2 & 3 couches de cellules mésodermiques. Les
noyaux du syncitium vitellin apparaissent comme des éléments
de grandz taille, aux contours irrégulisrs, pauvres en chroma-

tine et renfermant 1 & 2 gros nucléoles.

a.d. : aorte dorsale ; br. : branchie ; C. : cavité& coelomique viscéro-
péricardigque ; c.a. : coeur artériel ; c.i. : cavité intestinale ;

c.m. : cellule mésodermigue ; En. : entonnoir ; f. : foie ; g.st. : gan-
glion stellaire ; H. : hépatopancréas ; i.m. : intestin moyen ;
i.p. : intestin postérieur : n.sy.v. : noyau du syncitium vitellin ;

oes. ¢ oesophage ; P. : pancréas ; s.d. : sac coguillier dorsal ;
s.r'. : sac rénal ; s.v.i. : sac vitellin interne ; sy.v. @ syncitium
vitellin ; v.c. : veine cave.

Les figures a, b, ¢ sont & la méme échelle (cf. fig. al.

L'échelle indiquée figure d est identique pour la figure f.
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PLANCHE XX

Fig. a -~ Coupe longitudinale parasagittale d'un embryon au stede 27.
Le sac vitellin interne gui ast relié au sac vitellin externe
par le canal vitellin, se compose de trois lobes : un anté-
rieur et deux postérieurs. Le foie qui se compose de quelques
lobules 3 ce stade, se situe de part et d'autre du lobe anté-
rieur.

Noter la position 2t la forme de la future glande de 1l'ovi-
ducte (gl.o.) ! nous sommes donc en présence d'une future

femelle.

Fig. b Coupe frontale d'un embryon au stade 29. Les lobules hépa-
tiques sont beaucoup plus nombreux. Les 2 lobes du foie occu-

pent les portions ventro-latérales du lobe vitellin antérieur.

Fig. ¢ - Détail des lobules hépatiques au stade 28. De nombreuses cel-
lules hépatiques présentent des figures de mitose. Les cellules
mésodermiques qui séparaiesnt le foie du vitellus ont disparu
le foie se trouve donc en contaet intime avec le syncitium
vitellin.

Fig. d Au stade de 1'éclosion, le pancréas est constitué par de

nombreuses vésicules, situées au voisinage du foie.

Fig. e - Détail d'une vésicule pancréatigue : la paroi est constituée
d'un épithélium interrne {(ep.1.) a cellules hautes et d'un épi-
thelium externe (ep.z.) aplati. Entre ces deux couches, se

situe le sinus pancréatiquas (s.pa.)

c.b. : coeur branchial ; C.p. : cavité palléale : c.v. : canal vitellin :
En. : entonnoir ;3 ep.e. : épithélium externe des vésicules pancréatiques ;
ep.i. : épithélium interne ;f. : foie ; gl.o. : glande de 1'oviducte ;
g.0. : ganglion optique ; g.p. ! ganglion pédieux ; g.v. : ganglion
viscéral ; l.v.a. : lobe vitellin antérieur ; l.v.p. : lobe vitellin
postérieur ; n.sy.v. : noyau du syncitium vitellin ; p. : pancréas ;

s.d. : sac coquillier dorsal ; s.pa. : sinus pancréatique ; st. : sta-
tocyste ; sy.v. @ syncitium vitellin ; v.c. : veine cave.

.’ &chelle indiquée figure ¢ est identique pour la figure e.
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FLANCHE XXI

Seiche de 5 jours : aprés 1l'éclosion, le foie s'accroit consi-
dérablement. Il englcha totalement le sac vitellin interne et

se substitue progressivement a lui.

Seiche de 12 jours : le sac vitellin interne a totalement dis-

paru ; il se trouve remplacé par les 2 lobes du foie.

Coupe frontale dans le lobe vitellin postérieur d'un embryon
au stade 29. Tout autour du lobe vitellin postérieur, on
rencontre de nombreux espaces sanguins gui joueraient un rdle

important dans 1'absorption du vitellus.

D&tail du foie d'une seiche de 5 jours : aprés 1l'éclosion, les
cellules hépatigues deviennent trés actives dans 1'absorption
du vitellus ; leur extrémité distale est bourrée de granules

vitellins.

Au méme stade, les vésicules pancréatiques sont remplies de
produits de sécréticon treés comparabls & ceux que 1'on observe
dans la lumidre des lobules hépatiques, ce qui laisse supposer

un role éventuel du pancréas dans 1'ebsorption du vitellus.

c.H. : cellules hépatiques ; co. : coecum ; ©.S5. : espace sanguin ;

f. : foie ;

l.v.p. ¢ lobe vitellin postérieur ; ma. : manteau ;

n.sy.v. : noyau du syncitium vitellin ; oes. : oesophage ; P. : pancréas ;

s.d. ! sac

coguillier dorsel ; s.pa. @ sinus pancréatique ; sy.v. : syn-

citium vitellin ; V. : vitellus.

Les figures a st b sont & la méme échelle (cf. fig. b).

L'échelle indiquée figurs e est identique pour la figure c.
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