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INTRODUCTION

L.es Eponges Calcaires de 'ordre des Pharétronides {ZITTEL, 1878) sont connues depuis long-
temps & l'état fossile, Klles apparaissent dans les terrains permiens, le Jurassigue et le Crétacé
correspondant pour elles & une période d'épanouissement, et de nombreux genres et espéces ont éié
décrits. Aprés le Crétacé, les Pharétronides disparaissent des séries anciennes, & 1l'exception de
quelques formes de 1'Eocéne ; on a cru le groupe complétement éteint de nos jours, jusqu'a la dé-
couverte d'un représentant actuel, Lelopio ausiralis Gray en 1867. Depuis cette date jusqu'a 1823,
neul espéces, groupées dans six genres, ont été décrites ; toutes proviennent de la région Indo-
pacifique, Mais ces especes actuelleg, vérifables reliques d'un groupe si florissant & 1'époque secon-
daire, sont extrémement rares : pour la plupart d’entre elles, on ne comnafl que les exemplaires
originaux, c'es-a-dire trois ou quatre individus dans les cas les plus favorables, Aussi nos connais-
sances sur ces Eponges sont-elleg trés rudimentaires,

Une dixié¢me Pharétronide actuelle, Petrobiona massiliang VACELET et LEVI, 1858, a récemment
éte découverte, en Méditerranée cette fois. La description originale a été faite d'aprés trois individus
Técoltés dans une grotte sous-marine entidrement obscure, mais depuis cette Eponge s'est révélée
trés commune dans ce biciope particulier.

C'était 1& une occasion inespérée de faire une étude d'un représentant des Pharétronides, étude
susceptiible de préciser les rapports entre les Pharétronides actuelles et les autres Eponges Cal-
caires, et aussi de faire mieux connaftre les Pharétronides fossiles. Les particularités écologiques,
squelettiques et anatomiques de Petrobiona massiliane, en particulier la présence, en plus des spicules
calcaires, d'un squelefte massif et aspiculeux, contenant des "cordons trabéculaires” sans homologue
chez les Calcarea, renforgaient encore l'intérét d'une monographie de ce 'fossile vivani',

Dlautre part, bien que les Eponges Calcaires soient mieux connues que les Démosponges et les
Hexactinellides, matériel plug difficile et moins étudié, bien des points de leur histologie et de leur
reproduction resient & préciser ou & élucider ; en particulier, ieur histochimie n'a jamais &té étudiée ,
méme sommairement, avec les méthodes modernes. Aussi l'intéret de ce travail ne se limitait pas
aux problémes particuliers des Pharétronides, mais se doublail d'un intérét plus général. Toutefois,
Petrobiona massiliana ne constitue pas un matériel trés favorable, en raison des difficultés de ré-
colte et d'élevage, de son abhondance malgré tout limitée, de la nécessité d'une décalcification pro-
longée avani 1'étude histologique, et de sa faible fécondité ; aussi ne me suis-je pas attardé sur
certaing problémes gqui seralent plus faciles & résoudre chez Sycon rephonus Schmidt par exemple,
en insistant au contraire sur ce qui était spécial & la Pharétronide ; 1'étude histochimique générale,
en particulier, ne prétend pas dépasser le stade d'une ébauche,

Le travail a porté sur environ un millier d'individus, récoltés en toute saison pendant plu-
sieurs années successives ; 350 d'entre eux ont fait l'objet d'une étude hisiologique.

Au point de vue classification des Calcarea, je suivrai celie de BIDDER (1898}, récemment re-
prise par HARTMAN (1858), Cette classification, basée & la fois sur des caractéres spiculaires,
cytologiques et génitaux, me parait de loin préférable 4 la distinction en Homocoeles et Hétérocoeles,
qui ne tient compte que des caractéres anatomiques. Les Eponges Calcaires sont divisées en deux
sous-classes : les Calecaronées (choanocytes & noyau apieal, triactines sagittales et larves amphi-
blastula), et les Calcinées (choanocytes & noyau basal, triactines éguiangulaires et larves parenchy-
melia), L'adoption de cette classification ne signifie nullement qu'elle m'apparaisse parfaite ; nous
verrons d'ailleurs que son application aux Pharétronides rencontre des difficultés sérieuses, mais
je crois que beaucoup de ces difficultés tiennent & t'insuffisance de noire matériel et de nos connais-

sances,



Ce travail est divisé en deux parties. Dans la premiére seront étudiées la morphologie, 1'histo-
logie et la reproduction de Petrobiona massiliona ; gquelgues précisions seront apporiées sur les pa-
rasites qu'elle héberge et sur les conditions du milieu dans lequel elle vit. Dans la deuxigéme partie,
j'envisagerai ses rapports avec les Pharétronides actuelles et avec deux curieuses Démosponges,
¥erlia normani Kirkpatrick et dstrosclera willeyana Lister, chez lesquelles est apparu, certainement
par convergence, un squelette calcaire aspiculeux assez proche de celui de Petrobiona. l.'existence
d'un tel squelette, aussi bien celui de certaines Pharéfronides que celui de ces deux Démosponges,
permettra d'expliquer d'une manidre satisfaisante la conservation et la structure fibreuse des Pharé-
tronides fossiles, problédme auquel les paléontologistes n'avaient encore donné qu'une solution incom-

pléte.




MATERIEL ET TECHNIQUE

1/ Lia stricte localisation de Petrobiona massiliana dans les grottes sous-marines, suriout en
dessous de 5 m de profondeur, ne permettait qu'un seul moyen de récolte, la plongée en scaphandre
autonome avec €clairape artificiel,

2/ Le plus souvent la fixation a été faite fmrnédiatement aprés la récolte. Toutefois certains
individus ont été fixés seulement de retour au laboratoire, donc aprés un séjour plus ou moins pro-
longé en eau non renouvelée ; d'autres ont été gardés en aquarium obscur en eau de mer courante
pendant un temps plus ou moins long, surtout en vue d'obtenir une suite plus compléte des stades de
la reproduction. Ce séjour en aquarium, dans les conditions dans lesquelles il a pu 8tre réalisé,
s'est toujours accompagné d'une dégénérescence rapide de Il'animal ; en hiver seulement il a été
possible de garder des exemplaires pendant deux ou trois semaines sans altérations trop graves ;
par conire en &ié (ou la température de l'eau des aguariums atteignait parfois 25 & 26°C), la dége-
nérescence des tissus était compléte au bout de guelques jours. Le manque de renouvellement de
l'eau et une température trop é€levée aménent rapidement d'importanis changements cytologiques,
particuligrement dans les choanocytes.

3/ Pour l'étude de la faune associée A Petrobiona maessiliong, la méthode des relevés phytoso-
clologiques, applicable dans les parties encore assez éclairées des grottes sous-marines (LABOREL
et VACELET, 1958), présente de grandes difficultés d'emploi dans les parties obscures, en raison
du faible taux de recouvrement et de la petite taille des animaux sessiles, encrofitants pour la plu-
part, qui rendent les déierminations in situ impossibles. La récolte de ces organismes encroQtants
ne peut guére &tire réalisée que par le prélévement direct de fragments rocheux deg parcis cu du
plafond des grottes, dont le recouvrement est ensuite étudié au laboratoire,

4/ l.a structure interne du squelette aspiculeux a été étudiée au moyen de coupes polies ou de
lames minces,

5/ Liétude histologique a été faite aprés une décaleification poussée, que le squelette calcaire
massif rend indispensable. L'acide trichloracétique & 5 % et le picroformol niirique de Roure (in
PAVANSDE CECCATY, 1955) ont surtout été employés, avec deg durées de 12 4 24 heures. Cette opé-
ration n'a pas permis une étude des constituants cytoplasmiques aussi précise que l'on aurait pu
souhaiter,

Les tissus ont été examinés soit sur coupes (3, 5 cu 10 pu} aprés inclusion & la paraffine, soit
in toto aprés coloration {surtout hématoxyline de Groat} et dilacération,

Fixations et colorations ont été effectuées suivant les méthodes classigues de )'histologie et
de l'histochimie :

- Fixation au formol neutre & 10 %, Bouin-Duboscq, alcool-acétique, Helly, Champy et
Hirschler G,

- Colorations & 1'hématoxyline ferrique de Heidenhain, hématoxyline de Groat, hémalun,
asgociés ou non aux trichromes de Masson et de Prenant ou & 1'éosine. Le bleu de toluidine a é£té
également employé pour les colorations générales.

- Les acides nucléigques ont été étudiés par la réaction de Feulgen (contrg8lée par témoing) ,

les colorants basiques (principalement le bleu de toluidine), et le test de Schneider a l'acide tri-
chloracétique 3 90°C (in LISON 1960). La distinction entre ARN et ADN a é€ié faite par la réaction
de Feulgen et par la basophilie observée avant et aprés action de la ribonucléase (Light} a 37°C, Le
vert de méthyle-pyronine n'a pas donné de bons résultats, la pyronine prédominant foujours sur le
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vert, malgré l'emploi de techniques différentes et de diverses marques de colorants gui se révélaient
satisfaisantes sur un matériel autre que les Spongiaires(l),

- Leg lipides ont été mis en évidence par le Noir Soudan B aprés fixation au Helly, au
Champy et & 1'Hirschler G et inclusion, ou encore aprés fixation au formol et coloration par le Noir
Soudan in toto. Le solvant du Noir Soudan employé est italcool butyligue tertiaire & 35 % (LISON ,
1960).

- Pour 1l'étude des glucides ont été employées la métachromasie au bleu de toluidine &
pH variant enire 3,5 et 53, la coloration par le bleu Alcian en solution acide, la réaction de l'acide
périodique~Schiff (PAS) ; cette derniére réaction, parfois contrélée par un traitement des coupes
4 la pyridine a 80°C pendant 24 h pour éliminer d'éventuelles interférences avec certains lipides,
a éié combinée avec la digestion par l'amylase salivaire et le blocage par le Dimédon (BULMER,
1858, in LISON, 1860) pour la recherche du glycogéne.

(1) J'ignore les raisons de l'¢chec de cette coleration, échec qui n'est pas particulier & Petrobions, mais que
j'al observé chez d'autres Eponges Calcaires et méme chez des Démosponges, Un sait que certains traitements
peuvent rendre 1'ADN pyroninophile dans la coloration au vert de méthyle-pyronine (eau chande & 60°, action de
désoxyribonucléase, acide perchlorique} (LISON, 1960 ; PEARSE, 1960). Ieci la décalcification ne peut pas en
gire tenue pour responsable, les noyaux d'auvires Eponges non décalcifiées présentart la méme pyroninophilie,
pasg plus qu'une dénaturation de I'ADN par la chaleur lors de l'inclusion, car le phénoméne est le méme chez
des dissociations tissulaires colorées in t0to avant inclusion. Alors que la ribonucléase influe peu sur la
pyroninophilie nucléaire lorsqu'elle est employée a4 37°, eile l'atténue fortement & 85° ; l'eau 4 65° n'a aucun

effet. II est possible que cette pyroninophilie soit naturelle chez les Spongiaires ; on verra gue cette particu-

larités des acides nucléiques n'est pas la seule : la faible réactivité des noyaux des Eponges Siliceuses au

Freulgen est bien connue ; d'autre part, Petrobiona messzilione montre de 1'ADN cytoplasmigue dans les cellules

des cordons (VACELET, sous presse ; cf. aussi p. 36 } ; les analyses biochimiques on{ également donng des

résultats parfois aberrants (BERGMANN et FEENEY, 1950 et 1951).
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PREMIERE PARTIE

ETUDE DE PETROBIONA MASSILIANA







CHAPITRE |

DESCRIPTION MORPHOLOGIQUE

Les caractéres morphologiques et squelettiques des Spongiaires, sur lesquels est basée la
grande majorité des descriptions spécifiques, sont souvent fluctuants, particuliérement chez les Epon-
ges Calcaires. SARA (18951) et récemment BURTON (1863) ont insisté sur ce point, et ce dernier
auteur a meéme éié amené i réduire d'une fagon spectaculaire le nombre des espéces et des genres
d'Eponges Calcaires ; de telles réunions d'espéces, si elles soni commodes, n'en masquent pas moing
une certaine réalité biclogique, qui apparalt =i l'on tient compte & la fois des caractéres morpholo-
giques et des caractéres de la reproduction, par exemple.

5i, dans I'ensemble, les caractéres de Petrobiona mossilione sont bien définis, l'espéce présente
néanmeoing & cet égard des variations de la forme externe en rapport avec les conditions du milieu, et
des variations individuelles dans la spiculation. SARA (1863) a récemment décrit une autre Pharé-
tronide Méditerranéenne, Petrobiona incrustens, qui se distingue par quelques caractéreg des trois
individus dont nous disposions pour la description originale de P. massiliona ; la valeur de ces diffé-
rences, qui sont d'ordres morphologique, spiculaire, écologique et cytologigue, sera discutée au cours
de 1'étude de P. nmassiliong, mais on peut déji préciser gqu’elles ne me gemblent pas dépagser les
marges de variations normales et les morphoses, telles gu'elles m’apparaissent aprés l'examen d'un

millier d'individus.

A - FORME ET DIMENSIONS

La forme normale, dressée, avec une base morte bien développée (VACELET et LEVI, 1858),
est susceptible de guelgues variations avec l'Sge et les conditions écclogiques.

Les jeunes individus se présentent sous la forme de crofites grossidrement circulaires, peu
épaisses ; le plus petit exemplaire observé, & oscule central unigque, mesure 3 mm de diameétre
et son épaisseur ne dépasse pas 1 mm ;, le squeletite aspiculeux existe déja, mais est trés mince,

La croissance se fait 4 la fois par augmentation du diameétre, qui dépasse rarement ! cm chez
les Petrobiona & oscule unigue, et par un accroissement vertical surtout important dans la région
osculaire, L'Eponge plus &gée prend une forme hémisphérique, ou, plus souvent, conique. Lorsqu'elle
a atteint 7 & 8 mm de haut, il se produit une dégénérescence des tissus de la partie basale, qui se
trouve réduite au squelette principal massif, tandis que l'animal poursuit son accroissement vertical ;
la zone vivante est ainsi toujours limitée et n'atteint qu'exceptionnellement 12 mm de hauteur, La par-
tie basale morte s'accroit de plus en plus au cours de la vie de 1'Eponge et atteint parfois 20 mm
de longueur ; cette zone est anfractueuse et irréguiliére, souvent recouverte d'épizoaires divers ; sa
couleur est d'autant plus sombre que la mort est plus ancienne, et certains exemplaires ont une
bage brun foncé, une partie intermédiaire brun clair, toutes deux de teinte uniforme, et enfinla
partie vivante apicale blanche, séparée des parties mories par une sorte de collet,

Cet aspect, représenté fig. 160, pl. I, est le plus fréquent. Mais beaucoup d'individus ont
plusieurs oscules, le plus souvent 2, parfois jusqu'z 15. L‘extension latérale est alors plus impor-
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tante {quelques cm). Dans ce cas. la croissance verticale s'effectuant toujours plus rapidement dans
les différentes zones osculaires, 1'Eponge 8gée est formée de plusieurs cOnes juxtaposeés, d'abord
peu digtincts, puis, au fur et &4 mesure de leur croissance verticale et de la mort des différentes par-
ties basales, de plus en plusnellement séparés. On aboutit enfin (fig, 159, pl. 1) & un petilt massif
buissonnant dont seules les extrémités sont vivanies. La ressemblance avec certaines formes fossiles,

telles gueles Limnorea Goldf., est alere frappante ; la forme dressée & oscule unique rappelie plu-
tol des fossiles lels que les Biastinio Zitlel,

Suivant les conditions de milieu, et en particulier en fonction de l'agitation de l'eau, forme et
dimensgiong peuvent varier, Aingi, dans la grotte de Niolon, les individus les plus proches de l'entrée
de la grotte sont relativement pelils, et leur base morte est peu développée, alors que ceux du fond
de la grotie sont généralement plug gros et portés par une base plus longue, Dans la grotte du Mont-
Rose (8 m} et dans une des grottes de la calanque de la Triperie (13 m), possédant toutes deux
plusieurs ouvertures et dans lesquelles se produit un fort mouvement alternatif de l'eau par mer
agitée, Petrobiona a un développement vertical peu accentué avec une extension latéraie plus grande ;
cette tendance & la forme revetante est plus marquée dans la grotte la moeins profonde, ol l'agitalion
de l'eau est plus importante, Le cas d'une grotie de la calanque de 1'Oule est encore plus net :
1'Eponge est localisée dans un étroit boyau, dont l'enirée s'ouvre, & 10 m de profondeur, dansla
partie terminale d'une grande grotte (cf. p. 86 ) ; la houle y est trés fortement accentuée, et trés
sensible pour un plongeur méme par temps calme ; les Petrobiona ne. dépassent alors pas 1 4 2 mm
d'épaisseur, mais couvrent des surfaces plus importantes, atteignant jusqu'a 6 cm 2. Je pense gue
c'est & une telle morphose que correspond P. incrustans Sara, récoltée & faible profondeur (quelques
c¢m a 1 m} dans une zone assez battue ; en fout cas, d'aprés mes observations dans la région de
Marseille, tous les intermédiaires entre la forme dressée ef la forme encrofitanie peuveni 8ire
irouvés en fonction de l'agitation ; cette différence morphologigue n'est donc pas suffisante pour dis-

tinguer deux espeéces,

B . COULEUR, CONSISTANCE, SURFACE ET OUVERTURES

La partie vivanie est presque toujours d*un blanc trés pur, exceptionnellement un peu jaunftre.
La base morie est plus ou moins sombre, aingi que je 1l'al précisé p. 11 ; cette couieur est due
& un dépdt minéral (cf. p. 92 ).

La consistance est trés dure, étant donné le peu d'importance des tissus par rapport au sque-
letie massif et leur localisation dans des sillons de ce dernier. La dureté du squelette lui-méme est
comparable 4 celle d'un Madréporaire par exemple, ei seules les coupes & la scie permelilent d'étu-
dier sa structure interne,

La surface de la partie apicale vivante est lisse, mais on apergoit toujours par transparence
les crétes du squelette,

L'oscule est toujours situé & l'apex de la pariie vivante ou, lorsqu'il y en a plusieurs, a l'apex
de chacun des mamelons, Son diametre varie entre 0,8 et 0,8 mm, et tout le systérne de canaux
converge vers lul. Les pores inhalants, nombreux, ovales ou circulaires, de 30 4 45 p de diamétre
cu de grand axe, sont dispersés sur toute la surface,

C - SQUELETTE

Le squelette est composé & la fois de spicules calcaires et d'une masse calcaire aspiculeuse
qui congstitue le squelette principal.

a) Les spicules. {Fig. 1, p. 13)

Les spicules sont assez variés, mais n'offrent pas de grandes singularités par rapport aceux
des Eponges Calcaireg non Pharétronides, si ce n'est la présencede triactines en diapason. On peul
distinguer plusieurs catégories :

- Triactines sagittaux (fig. 1, a), de dimensions irés variables. Certains d'enire eux

possédent une gquatriéme actine rudimentaire, Actines : 25-200 ¢ [6-40 4.

- Triactines en diapason (fig. I, b} : I'actine impaire (le '"manche’ du diapascn} est

généralement un peu plus longue que les actines paires ('branches™) : 30-70 i /5-8,5 u contre 20-50
p f4-7 B, Les branches scont grossiérement parzlleles, soit dés leur point de départ, soit aprés
une portion divergente ; elles sont un peu plus rapprochées chez les grands diapasons que chez les
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Fig. 1} : Spicules » a 1 Triactines sagittaux, * 200 ;E: Triactinee en diapagon, * 400 ; ¢ et g : Tétractines cruciformes ; ¢ : %X 400
d. x200 ; e : Microdiactines, x 1000, - Fig, 2 : Coupe de Petrobiose non déceicifiée, montrant deux lignes d'accroissement ; x 2,8,
- Fig. 3 : Squelefte principal, * 100. a : Sphérolithee ; b : cordons trabéculaires avec microdiactines ; ¢ : sphérolithe isolé, x 300,
Fig, 4 : Coupe schématique de Petroblona ; a : mésenchyme guperficiel ; b : choanosoie ; ¢ : cordon ftrabéculaire ; ¢ : squelette principal

e @ Clione.
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plus petiis, On noie parfeis un rudiment de quatriéeme acline entre les branches.

- Tétractines cruciformes, & actines latérales trés légérement rabattues le long de l'axe ;
on en distingue deux catégories :

+ Télractines & actine axiale inférieure courte {fig. !, d}: actines latérales ; 40-130 u /
22-28 1 ; actine axiale supérieure : 32-100 p /22.28 p ; actine axiale inférieure : 8-80 i /10-22,

+ Tétractines élancées, & actines axiales égales plus longues que les latérales | ces
derni¢res portent souvent de petites dentelures irréguliéres sur une portion de leur bord inférieur
{fig. 1, ¢} : actines latérales : 16-40 u /5,5-8,5 p ; actines axiales : 30-70 u /5,5-8,5 .

- Macrodiactines basilaires : 270-480 u /11-20 u, extrémement inconstanies, absentes
dans la grande majorité des individus,

- Microdiactines en balonneite (fig. 1, e), légérement épineuses : 30-60 u /2-3 L,

Lia localisalion de ces spicules est asgsez précise :

- Autour de l'oscule on trouve suricut des tétractines du premier type, dont l'actine
axiale inférieure courte est dirigée vers le centre de l'ouverture, tandis gue les deux actines lalé-
rales, légérement rabattues, forment le cercie osculaire ; au fur et & mesure gue 1l'on s'é¢leigne du
bord de l'oscule, on trouve des croix de plus en plus grandes, puis des triactines sagittaux dont
les actines paires sont paraliéles & la bordure de l'orifice,

- I.es cordons trabéculaires, localisés dans des canalicules du squeletie principal, ne
possédent gue des microdiactines,

- Dans le resgte de 1'Eponge, on trouve des microdiactines, de répartition uniforme, des
triactines sagittaux et en diapason, et des tétractines cruciformes du second type ; ces trois der-
niéres catégeries sont suriout nombreuses dans le mésenchyme périphérique et plus rares dans
l'endeosome. ILeg triactines & rudiment de gualriéme actine,peu nombreuses, sont surtout basilaires,

Ainsi que le montre le tableau ci-dessous, les différences d'ordre spiculaire entre Petrobiona
massiliona et P. incrustans Sard sont peu significatives. Toutefois, SARA & figuré un triactine en
diapason épineux, ce que je n'al jamais observé.

Spicules VACELET et LEVI  Moyenne & Marseille 1 individu en crofite P. incrustans
{IDimensions 1958 {grotte de 1'Qule) Sara

en i)

Triactines 50-200/20-.40 25.200/6-40 50-170/10-30 150/20-30
sagittaux

Triactines

en diapason 70-100 50-130 60-90 70-75
{iongueur

totale)

Tétrgfct::s 125-150
Crucliormes 300 {maximum) 40-180 80-150 {maximum :
{longueur 200}

totale)

Microdiactines 30-40 30-60 30.60 30-40

b) Le squelette principal

Le squelette principal est une masse calcaire compacte, hérissée de crétes denticulées, Sur
les lames minces, on observe 'aspeet représenté fig. 4, p, 13 : le tissu vivant est situé & la pé-
riphérie de ce squelette, a l'exception des cordons trabéculaires logés dans des canalicules de 504
90 p de diametre. Certaines lames minces montrent une ligne de géparation enire le calcaire recou-
vert par les tissus vivants et celui de la partie morte (fig. 2}, mais d'auires présentent au coniraire
un squeletie homogéne et en continuité depuis la base jusqu'au sommet. lL.a présence occasionnelle de
cette ligne d'accroissement peut signifier que la croissance est parfois discontinue : les cordons tra-
béculaires joueraient un réle de tissu de résistance, capable de répgénérer 1'Eponge aprés degiruc-
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tion des tissus superficiels (¢f., p. 40 ) ; elle peut aussi s'expliquer par une fixation préférentielle des
larves sur le squeletie d'individus récemment morts, ainsi que cela est connu chez les Hultres ; aussi
la premiére interprétation ne peut-elle @ire acceptée avec certitude,

Au point de vue minéralogique, ce squelette est composé d'une calcite magnésienne (analyse
aux rayons X de M, PERINET}, & structure cryptocristalline, formant des sphérolithes irréguliers a
limites bien tranchées, & structure rayonnante, de 80 &4 150 p de diametre (fig. 3, p 13 ). Au nivean
des crétes, ces corps sont disposég assez réguliérement, alors gqu'entre elles, ils semblent avoir é&ié
déformés et sont beaucoup plus siratifiés, IL n'y a pas trace de matiére organique dans ce squelette
et apres décalcification il ne subsiste aucun résidu,

Les ressemblance entre ces sphérolithes et ceux qui ont été observés chez certaines Eponges
Calcaires fossiles et chez certaines Eponges actuelles, est vraiment frappante ; on connait en effet
trois auires Spongiaires actuels posgsédant un squelette asgpiculeux formé de sphérolithes trés simi-
laires : une autre Pharétronide (Nurrayone phanolepis Kirkpatrick, type de la famille Xurraponidee dont
Petrobiona massiliang est le second représentant, cf. p. 98 ) et deux Démosponges, WNerliia pormoni
Kirkpatrick et 4strosclera willeyana Lister,le squelette de ceite derniére é&tant en aragonite et non en
calcite (ef.p.100 ¢t 101). Les rapports entre les squeleites de ces différentes Eponges seront étu-
diés dans la deuxiéme partie,

Les canalicules contenant les cordons trabéculaires sont situés surtout dans les régions corres-
pondant aux dépressions, entre les crétes du squelette prinecipzl, Ces canalicules pénéirent profon-
dément dans la masse calcaire, sgouvent jusque dans la région centrale, mais ne sont remplis de
tissus vivant que sur 1 mm de longueur au maximum, Chez beauvecoup d'individus, les canalicules sont
occupés et agrandis par diverses Clionides (cf, p. 79 ) qui transforment souvent la masse calcaire
en un véritable réseau.

Aucune structure spiculaire n'egt discernable dans ce squeletie ; il ne s'agit pas d'une struc-
ture & base de gpicules soudés ou enrobés d'un ciment calcaire, tel que le squelette des Kiachinellidae
{cf. p. 98 ), modifiée par un empitement des spicules poussé & l'extréme, mais d'une formation o
les spicules ne jouent aucun réle et ne prennent aucune pari,

La question de la formation de ce squelette sera envisagée p. 33 .
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CHAPITRE I

ANATOMIE ET HISTOLOGIE

A - DESCRIPTION ANATOMIQUE

A l1l'exception des cordons trabéculaires, fins prolongements s'enfongant dans les canalicules
du squelette principal, les l{issus sont superficiels et localisés & la surface du squelette principal,
suriout entre les créies ; ces derniéres ne soni généralement recouvertes gue d'ecto-meésenchyme
superficiel {fig. 4, p. 13 et fig. 5, p. 18 ). Aprés décalcification, ces tissus, trés lacuneux, forment
une calotte de 500 3 600 i d'épalsseur au maximum, prolongée vers le centre par les cordons (fig,
162, pl. I

Le mésenchyme superficiel est formé d'une mésoglée abondante, qui contient principalement des
scléroblastes et des amoebocytes ; sur coupes, on y observe de nombreuses lacunes laissées par la
dissolution des spicules,

T.es plus grands canaux atteignent 700 1 de diametre au voisinage de l'oscule ; ils se ramifient
vers la base de 1l'Eponge,

Le systétme aquifere est du type leucconoide. Les corbeilles vibratiles, entre lesquelles le
mésenchyme est extrémement réduit dans les conditions normales (fig, 164, pl. II.}, mesurent 50 &
80 u, la dimension la plus fréquente étant 70 y. Chaque corbeille est dépourvue de choanocytes dans
la zone voisine du canal dans lequel elle débouche ; cette zone est constituée par une membrane
formée par quelques cellules de type pinacocytaire dont les limites soni peu nettes, dans laquelle
s'ouvre l'apopyle arrondi, parfois un peu ovale, de 10 & 40 L de diamétre (fig. 6, p. 18 }. Les pro-
sopyles sont probablement les espaces interchoanocytaires,

De quelgues unes de ces corbeilles, et en parfaite continuité avec elles, partent les fins cordons
trabéculaires cylindriques, de 50 & 80 p de diametre, qui s'enfoncent profondémeni dang la masse
calcaire par les canalicules du squeletie principal, Certains d'entre eux se divisent dichotomiguement
deux ou trois fois, Ils mesurent en moyenne 500 &4 700 o de long, mais certaing d'entre eux peuvent
atteindre 1200 p ; ils sont plus nombreux et plus longs dans la partie apicale de 1'Eponge qu'd la
base.

L.a masse calcaire est bordée par une membrane pinacocytaire,

B - LES CHOANOCYTES

Chez petrobionz comme chez leg autres Eponges Calcaires, les choanocytes jouent un rble ex-
trémement important par leur nombre et par leurs fonciions physiologiques, beaucoup plus diversi-
fices que chez les Eponges Siliceuses.

a) Les choanocytes normaux.

Les choanocytes normaux de Petrobiond massilicnez ne présenteni aucune originalité par rapport
aux choanocytes des Eponges Calcaires Calcaronées, & noyau apical, et, pour bien des points, on ne
peut que répéter a leur sujet les descriptions des choanocytes de Sycon rophanus Schimidt, telles gu'elles
ont été faites par divers auteurs, résumées et complétées par DUBOSCQ et TUZET (1939),

Les corps cellulaire cylindrique ou, pius souvent, ironc-conique (fig. 7,8 et 9, p. 18 } mesure
entre 8 et 10 1. Le noyau, apical et fortement basophile, a une chromatine granuleuse et un petit
nucléole assez peu net. Ce noyau est généralement piriforme, mais parfois elliptique ou sphérique ;
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Fig. 5 : Analomie d'engemble, x 100 ; 2 : mésenchyme superficiel : b : Choanosome ; ¢ : cordon trabéculaire ; d : squelette prineci-
pal, - Fig. 8 : Apopyle d'une corbeille, va d'un canal, x 1000, - Fig, 7 : Choanocyte, * 20C0 {Champy, diiacération, contraste de phase),
- Fig. B :ldem, Chamny, noir Souden B. - Fig, 9 ; Idem Bouin, bleu Aicion, PAS, - Fig, 10 : Amas de choanocytes dans la lumiére d'une
corbeille, » 1000 ( Bou(n, Réx. ferr.) - Fig. 11 : Membrane de Sollas, x 2000 (Boutn, Rém. ferr.}, - Fig. 12 : Corbeille & choanocytes

vespiformes, x 1000 {Bouis, trichromg. - Fig. 13 : Choanocytes vespiformes, = 2000 { Bouwin, trichrone).
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il mesure environ 3 4, mais on observe parfois chez certains individus des zones ou le noyau des
choanocytes, plus réguli¢rement arrondi, a un diameéire un peu supérieur, atteignant 44 . ILe noyau
est surmonté par un céne étiré, bien visible chez les Eponges fixées au Bouin, qui se termine par
le blépharoplaste, dfed part un flagelle, lL.e parabasal, fragile, forme un anneau accolé & la partie

apicale du noyau, légeérement sur le cté (fig. 7).

La collerette est formée de villosités osmiophiles. L'anneau de Minchin,
d'ol partent tes villosités de la collerette des choanocytes de Sycon raphanus, mais qui serait absente
chez Grantia compressa (Fab, ) (DUBOSCQ et TUZET, 193%), existe chez Petrobiona, mais n'apparalt
gue rarement et surtout aprés fixation au Helly ; ce fixateur donne par ailleurs un aspect frisé & la
collerette. Assez souvent, on observe aprés le Champy ou 1l'Hirschler G une dissociation des villo-
sités osmiophiles, qui apparaissent alors libres sur une ceriaine partie de leur longueur, ce gqui
correspond & la structure discontinue suggérée par SAEDELEER {1929) ei confirmée par RASMONT

(1959) & l1'aide du microscope électronigue,

zone basale hyaline

L.a partie basale de la cellule renferme, comme chez Sycon et Grantia, quelques grosses sphé-
rules qui ne résistent & l'inclusion & la paraffine qu'aprés les fixateurs contenant du tétroxyde dlos-
mium, composé gui les teinle assez fortement en brun ; elles sont négatives au Noir Soudan ; leur
composition demanderait donc & Btre précisée, car on sait (LISON, 1960) que l'osmiophilie n'est
pas un caractére suffisamment électif des lipides,

Sur coupes, aprés les fixateurs osmiques, ou in toto aprés fixation au formol, le Neoir Soudan
celore de trés fines granulations sphérigues (fig. 8, p. 18 )}, un peu allongées ou en haltére, qui ne
dépassent pas 0,5pu ; leur nombre, généralement faible, est assez variable suivant les zones de
1'Eponge : dans certaines régions, l'ensemble des choanocytes de plusieurs corbeilles voisines ont
davantage de ces granulations, La transformation de choanocytes en cellules nourriciéres au cours
de certains stades de la reproduction s'accompagne d'une importanie augmentation de la quantité de
ces granulations soudanophiles {cf. p. 60 et p. 66 ). Bien que l'on ne puisse pas les meitre en évidence
par I'hématoxyline ferrique et la fuchsine acide d'Altmann, probablement 4 cause de la décalceification,
il doit g'agir du chondriome ; leur aspect morphologique rappelle tout & fait celui des mitochondries
des choanocytes d'Eponges Calcaires, et l'on sait d'avtre part que le Noir Soudan B est capable de
colorer le chondriome (BAKER, 1944, in LISON, 1850).

Au cours de certaing processus physiologiques, en hiver, les choanocytes absorbent des sphé-
rules glycoprotéiques libérées par les thésocyies des cordons en migration {ef. p. 38 ) et contiennent
alors quelques inclusions PAS posgitives dans leur partie basale (fig. 68 et 69, p. 39 ).

Le bleu Alcian colore souvent une zone ou une inclusion dans la base du choanocyle ; cette région
bleu Aleian positive est également métachromatique au bleu de toluidine, et doit trés probablement
contenir des mucopolysaccharides acides, Leur abondance est trés variable suivant 1'individu quelon
examine : chez certains, la majorité des choanocytes oni une ou deux inclusions colorables au bleu
Alcian, alors que de tels choanocytes sont rares chez d'auires, L'aspect de celte zone est variable
lui aussi, et on observe tous les intermeédiaires entre une forme irréguliérement sphérigue,bien
définie, de 1 4 3 u, et une simple tache & confours flous qui semble se dissoudre dans le cytoplasme
(fig. 9, p. 18 ) ; ce dernier aspect indique peut-&tre qu'il s'agit d'une manifestation de la digestion

intracellulaire, mais ceci est & vérifier,

Certains choanocytes, surtout ceux des corbeilles les plus superficielles, contiennent une spheére
de 2 & 3 p situde sous le noyau, trés chromatique et fortement Feulgen positive (fig. 154, p. 80),
Je pense qu'il s'agit d'un parasite assez particulier, qui sera décrit plus en détail p. 80 .

Enfin, certaines corbeiiles périphériques posseédent dans leur lumiére des amas de choanocytes
dépourvus de collerette, mais ayant gardé leur flagelle, réunis par leur base (fig. 10, p. 18 ). Ces
amas rappellent les aggrégats déerits par quelques auteurs au début de la réorganisation d'Eponges
Calcaires aprés dissociation. Je ne connais pas leur signification,

Je gignalerai ici un phénoméne assez curieux présenté par le noyau de diverses catégories
cellulaires de 1'Eponge, mais surtout fréquent chez les choanocytes. Chez certains individus, aprés
fixation au Bouin, et dans certaines zones, le noyau de quelques cellules apparati PAS positif, bien
entendu sur les lames n'ayant pas subi de contrecoloration nucléaire. Ceci s'observe chez les choa-
nocytes de quelques corbeilles {surtout les corbeilles les plus internes), chez les thésocytes de quel-
ques zones des cordons, surtout dans les cellules encore pauvres en réserves. Bien que parfois assez
intenge, le phénoméne n'est ni répgulier ni constant, et on doit renoncer a ¥ voir l'indice d'une irans-
formation des choanocytes en ihésocytes en raison de cette irrégularité, Les autres cellules de
V'Eponge ont toujours un noyau normal, PAS négatif ; mais on reirouve des noyaux fréguemment
positifs chez les celiules flagellées endodermiques de la jeune amphiblastule (ils n'ont plus été obser-
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vés chez l'amphiblastule mfire). Au cours de la segmentation de l'embryon, les noyaux des blasto-
meéres sont négatifs lorsqu'ils sont au repos, mais au cours des divisions, les chromosomes eux-
mémeg apparaissent rouge pourpre au PAS,

Dans tous les cas, il s'agit d'une coloration homogéne du noyau et non de granulations indi-
vidualisées, La coloration n'apparalt pas sur les lames témoing ; elle est d'autre part rouge pour-
pre et non rouge un peu viclacé comme dans la réaction de Feulgen ; dans le cas des chromosomes
des blastoméres, la coloration diffuse un peu dans le cyioplasme environnant,

GABE (1962) a donné une revue des cas ot des polysaccharides ont été histochimiquement déce-
lés dans les neyaux d'Inveriébrés divers ; mais les granulations observées, qui seraient en réalité
extranucléaires et contenues dans des invaginations de la membrane nucléaire, sont foujours bien diffé-
rentes de ce qui a été observé ieci, Cetie réaction des noyaux demanderail une étude cytochimique
plus compléte, mais il est probable qu'il s'agit d'un artéfact.

b) Les choanocytes modifiés,

Seules seront étudiées ici les modifications in situ des choanocytes ; les transformations choa-
nocytaires liées & une phase du cycle sexuel, transformation en gonies ou en cellules nourricidres,
et les modifications conduigant & d'autres types cellulaires, seront envigagées par la suite,

1/ Lamembrane de Sollag,

Cet aspect des choanceytes {fig. 11, p. 18 ), généralement simuliané chez toutes les cellules
d'une meéme corbeille, a déja domné lieu 4 de nombreuses discussions ; l'opinion la plus récente, &
laquelle je souscris, est celle de RASMONT (1958} qui pense qu'il s'agit bien d'un artéfaet de fixa-
tion. Chez Petrobiona, j'ai observé cetie modification assez souvent, surtout aprés fixation au Bouin-
Duboscq ; on peut la trouver dans des corbeilles ayant des choanocytes vespiformes ou en sablier

{fig. 19, p.22)

2/ Les choanocytes vespiformes,

DUBOSCQ et TUZET {1938) ont distingué trois modalités différentes de dégénérescence chez
Sycon raphanus : €migration massive des choanocytes, dégénérescence par aplatissement, transfor-
mation des choanocytes en éléments vespiformes. L.es deux premiers de ces phénoménes n'ont pas
été vus chez Petrobiona, bien que la dégénérescence observée chez des individus gardés quelques
jours en aquarium rappelle un peu 1'émigration massive, Par contre, la contraction des corbeilles
avec appariiion de choanocytes vespiformes s'observe assez souvent, :

1l.es modalités de la transformation sont tout & fait semblables & celles décrites chez Sycon
raphonus €t Grantia compresse par divers auteurs (surtout BIDDER, 1892 ; DENDY, 1893 ; DUBOSCQ
et TUZET, 1939). Les choanocytes se déplacent vers le centre de la corbeilie, tout en restant atta-
chés & l'enveloppe mésogléenne par des filaments plus ou moins ramifiés (fig. 12, p. 18 ) ; dans la
zone gccupeée par ces filaments basaux, on trouve assez souvent des amoeboceytes éosinophiles ou
hyalins, ou encore deg gonccytes, mais ces cellules sont les éléments normaux rencontrés sous les
choanocytes des corbeilles non modifiées, et il n'y a pas d'accumulation particuliére de cellules sous
les choanocytes vespiformes ; les cellules scus-~choanoceytaires des corbeilles normales sont simple-
ment restées en place au cours de la transformation. Le corps cellulaire du choanocyte s'allonge,
tandis que la pariie apicale ge rétrécit. A la fin de 1'évolution {fig. 13, p. 18 ), le choanocyte montre
deux parties nettement distinctes ; une partie basale ("plinthe" de BIDDER) é&paisse, gquadrangulaire ,
et une partie apicale ("colonne” de BIDDER) trés étroite ; le rétrécissement entre ces deux parties
eslt brusque, et les plinthes sont serrées les unes contre les autres alors que les colonnes sont
assez écartées, Le noyau est situé 4 l'apex de la colonne, ol il détermine un renflement trés net,
souvent bien plus accusé chez Petrobiong que ne l'ont figuré DUBOSCQ et TUZET chez Sycon. Certaing
choanocytes possédent encore leur flagelle, mais ils sont, du fait du rétrécissement de la lumiére de
la corbeille, trés emmelés les uns aux autres et probablement non fonctionnels ; la collerette a le
plus souvent disparu, Le noyau est 1égérement plus gros et son nucléole apparalt un peu plus nette-
ment, mais cette modification est trés légére, Les inclusions cytoplasmiques restent dang la partie
hagale,

T.a transformation est toujours générale chez tous les choanocytes d'une méme corbeille, mais
elle est plus ou moins poussée chez chacun d'eux, et on peut généralement observer les transitions
entre le choanocyte presque normal et le choanocyte le plus transformé, chez lequel ia partie basale
n'est plus reliée a la pariie apicale nuciéée que par un fin tractus. La séparation de la plinthe et de
la colonne, signalée par DUBOSCQ et TUZET (1939}, n'a pas €ié vue, mais 'amincissement con-
sidérable de la zone médiane la rend trés probable, '
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L.es corbeilles & vespiformes oni été i{rouvées chez 13 p, 100 des individus éwudiés histologi-
guement, et en foutes saisons ; elles sont généralement peu nombreuses et seuls deux individug ont
moniré une importante proportion de corbeilles modifiees, Aucune relation n'a pu &ire établie avec
la présence de petits amoebocytes éosinophiles ; les conditions de la fixation ne semblent pas entrer
en jeu : quelques jours en aquarium n'élévent pas sensiblement la proportion des individus ayant de
telles corbeilles, non plus gu'un séjour en eau non rencuvelée, Ces corbeilles contractées ne soni pas
groupées dans une zone particuliere de 1'Eponge, mais dispersées dans l'ensemble. I ne g'agit donc
pas d'une réponge & une asphyxie générale ou 4 une mauvaise circulation locale de l'eau,

Le réle éventuel des conditions de milieu dans 1'apparition de ces choanocytes vespiformes n'est
cependant pas & éliminer complétement : deux individus chez lesquels ies corbeilles modifiées étaient
particulidrement nombreuses ont été irouvés dans la méme récolie ; malheureusement cetie récolte
avait due &tre limitée a ces deux exemplaires, et on ne peut pas &tre sfir que le phénoméne était
absolument général ; ceite abondance de corbeilleg contractées s'accompagnait, chez ces deux Eponges,
d'une partiicullére richesse en amoebocytes hyaling, mais il est difficile de relier ces deux Iaits,

DUBOSCQ et TUZET {1939) ont signalé que 1'on peut trouver dans les tubes & vespifornmesde
Sycon raphonug des cellules centrales, captant probablement les flagelles des choanocytes et gui pour-
raijent aingi déterminer l'asphyxie du tube, asphyxie qui déierminerait & son tour l'aliongement des
choanocytes, Cette explication n'est pas eniiérement convaincante : sous l'influence de l'asphyxie, les
cheanocytes prennent une forme assez différente, dite en sablier, dont il sera question plus loin ;
bien gque semblant un peu plus nombreuses dans les corbeilles & vesgpiformes, les celluies cenirales
sont lein d'y 8ire constantes ; enfin on trouve des Petrodione gui ont des cellules centrales assez
nombreuses, mails pas de corbeilles contraciées ; peut-&ire ces derniéres allaient-elleg apparaitre
par la suite 7

Seion BIDDER (1892) et DENDY (1893}, une accumulation de produits de réserve aurait lieu dans
la partie basale, qui, aprés séparation de la partie apicale, serait absorbée par des amoebocytes ou
des gonocytes ; la partie apicale nucléée se transformerait en un nouveau choanocyte, Chez Petrobiona.
nous avons vu qu'il n'y a pas d'accumulation cellvlaire particuliére sous les choanocytes vespiformes ;
d'autre part, les réactiong histochimigques pratiquées n'ont pas mentré de matériaux de réserve spé-
claux dans la partie basale des vespiformes.

Pour DUBOSCQ et TUZET (1938}, la séparation des deux parties ne correspondrait pas &4 une
nutrition d'autres cellules, mais & une épuration des choanocytes, qui se sépareraient de leur base,
chargée de sphérules représentant un matériel d'excrétion. Ceite explication est également irés hypo-
thétique,

La signification des choanocytes vespiformes n'est done pas encore élucidée ; il est possible
gue les celiules centrales jouent un réle dans leur apparition ; il doit probablement stagir d'un mode
particulier de dégénérescence,

les corbeilles ainsi modifiées présentent une ressemblance avec les premiers stades de la
spermatogenése de certaines Démosponges, ob se produit une pédiculisation des choanocytes. Mais
on n'observe jamais, chez les vesgpiformes des Calcaires, de phénoménes nucléaires particullers ;
d'autre part, on les trouve en toutes saisons.

3/ Les choanocytes en sablier.

DUBOSCQR et TUZET (1939) ont proposé d'appliquer cette désignation, employée d'abord par
SCHUIL.ZE et par LENDENFELD sans signification précise, & une forme de choanocyte unpeu différenie
des vespiformes. Ces choanocytes ont été trés fréguemment représentés chez les Eponges Calcaires
(par exemple BARROIS, 1876 ; LENDENFELD, 1889 ...) sans gue leur signification soit reconaue ;
certains (DEL: RIO HORTEGA et FERRER, 1917) ont mé&me cru gu'il s'agissait de choanocytes par-

ticullers & certaines especes.

En fait, il s'agit généralement des conséguences d'une asphyxie de l'animal, consécutive le plus
souvent & une mauvaise fixation, faite trop longtemps aprés la récolte. BIDDER (1896), DUBOSCQ
et TUZET (1939) et surtout COTTE (1903) ont suggéré ou montré le réle prédominant de l'asphyxie
dans cette transformation des choanocytes. COTTE a constaté qu'un séjour de Sycon raphanus dans de
1'eau de mer non renouvelée dans laguelle barbotait du gaz carbonique provoguaif l'allongement des
choanocytes, avec passage du noyau dans la partie distale ; mais généralement les observations ont
été faites sur des choanocytes encore peu modifiés, sans migration du noyau,

Chez Petrobiona massiliang , qui semble particulidrement sensible aux causes de cette transfor.
mation, les choanocytes en sablier ont éfé observés assez souvent, La modification est toujours
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Fig. 14 & 26 : Choanocyles en sablier, * 2000 ( formol, hém, ferr. - souf 18, Bouln, hém, ferr.), Fig, 27 : Choanocyts de KNinchinellc
Iemalicsa, d'aprés les coupes de KIRKPATRICK (British Museum). - Fig. 28 & 31 : Choanocyies anorinaux, X 2000 (formol, hém. ferr.).
- Fig. 32 : Amoebocytes hyaling, x 2000 (formo!l, ném. ferr.). - Fig, 33 : Cellules centrales, x 1000 (pouin, hém. ferr.). - Fig, 34 :
infermédiaire entre cellule cenirale et choanocyte ? x 2000 { Souin, hém. ferr.).
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plus accentuée dans les parties centrales de 1I'Eponge, et on peut en trouver tous les stades depuis les
corbeilles les plus périphériques jusqu'aux plus internes (fig. 14 a 26, p. 22 ),

Sans perdre ni son flagelle ni sa collerette, le choanocyte pousse vers le centre de la corbeille
un prolongement cylindrique, souvent un peu décalé latéralement (fig, 14 et 15), Dans le cas le plus
frégquent, le noyau ne suit pas tout de suite ce mouvement, et reste dans la partie basale, ol il est
lui aussi légérement décalé ; mais parfois sa migration commence dés le début. Le prolongement cyto-
plasmique s'allonge, son extrémité s'évase en une sorte d'entonncir au fond dugquel se trouve le blé-
pharcplaste, tandis gque sa base se rétrécit ; il prend aingi une forme en trompette (fig. 16 a 18),
Quand ce prolongement a atteint sa longueur maxima (7,5 4 10u}, le noyau, qui est resté relié au
blépharoplaste par un filament trés peu visible, commence a émigrer dans la partie étirée ; son dépla-
cement se réalise quelquefois par un mouvement du noyau entier, marqué d'une simple consiriction
au passage de la zone la plus étroite du prolongement cytoplasmique (fig. 20}, mais le plus souvent
le mouvement se fait d'une maniére assez particuliére : le noyau pousse d'abord une tigelle dans
ie prolongement et, semble-{-ii, le long du filament l'unissant au blépharoplaste ; guand la tigelle
a atteint une certaine longueur, une petite masse de chromatine apparait & son extrémité, déterminant
un léger renflement du cytoplasme (fig. 21), et grossit au dépens du noyau tout en migrant vers
l'apex ; c’est probablement ce stade que COTTE (1903} a interprété comme une division amitotique ;
en réalité, il n'y a pas de division, et les deux parties du noyau restent ifoujours reliées par une
tigelle, lL.orsque la partie supérieure du noyau atteint l'extrémité supérieure du prolongement, elle esgt
devenue plus volumineuse que la partie inférieure, encore logée dans la base de la cellule (fig. 22 et
23) ; le nucléole est alors passé dans la partie supérieure du noyau, A la fin de l'évolution, le noyau tout
entier se trouve 3 l'extrémité du prolongement (fig, 24, 25 et 26). La partie basale du choanocyte a
alors une forme tres aplatie, bien différente de celie des vesgpiformes ; sa face inférieure, en contact
avec la mésogiée, est convexe, tandis que la face supérieure est plane ; les sphérules osmiophiles
et les mitochondrieg sont restées dans la base. La forme et l'aspect du noyau sont redevenus nor-
maux, mais sa colorabilité par le bleu de toluidine est souvent trés affaiblie ; flagelle et collerette
ge sont pas modifiés, et on observe méme parfois lamembrane de Sollas s'étendant d'un prolonge-
ment & un autre (fig. 19). En dessous du noyau, le prolongement cytoplasmigue est maintenant trés
réiréci sur toute sa longueur ; on a l'impression qu'il va se couper en libérant aingi le noyau avec un
peu de cytoplasme et le flagelle ; cette coupure n'est pas certaine ; on l'obzerve bien dans quelgues
corbeilles sur les coupes, mais elle peut avoir été provoquée par le rasoir,

L'apparition de ces curieux choanocytes en sablier est certainement due & une asphyxie de
1'Eponge en eau trop chaude et non renouvelée, et mes résuitats confirment ceux de BIDDER et de
COTTE, Chez Petrobiona, les choanocytes en sablier se forment trés rapidement, et on en trouve
chez la plupart des individus qui, surtout en éié&, n'ont pas été fixés immédiatement aprés la récol-
te ; le phénomeéne a surtout éité observé accidentellement, mais on l'obtient expérimenfalement avec
facilité, par exemple par un séjour de 1 h a 1’étuve dans de 1'eau & 26°C. L’expérience de COTTE,
qui provoquait l'apparition de ces choanocytes par barbotage de gaz carbonique dans l'eau, montre
que cette déformation est due & une asphyxie et non & 1'élévation de température, qui par consé-
quent agirait indirectement,

I.es nombreuses représentaiions de choanocytes en sablier, plus ou moins modifiés, gue l'on
trouve dans la littérature sur les Eponges Calcaires, ne doivent pas avoir d'autres causes qu'une
fixation trop retardée aprés la récolie, En particulier, la forme spéciale de choanocyles représentée
par LENDENFELD (188%) aprés action de strychnine, digitaline ou curare, est trés probablement
due & l'agphyxie congécutive & l'expérience plus qu'a i'action des produits chimigues, Il est parti-
culidrement intéressant de noter gque les choanocytes particuliers décrits par KIRKPATRICK {1808)
chez la Pharétronide ¥inchinella lamellosa correspondent & une telle modification (fig. 27, p. 22) ;le
noyau, encore basal, n'a pas émigré dans le prolongement, ce gui a conduit KIRKPATRICK & une
interprétation erronée : il a priz le prolongement cytoplasmique pour la colleretie, & llintérieur de
laguelle il n'a évidemment pas pu suivre le flagelle ; la véritable collerette, & 1'extrémité du pro-
lengement, n'a pas été vue, J'ai pu vérifier sur les coupes de KIRKPATRICK conservées au British
Museum qu'il ='agisgait bien de choanocytes en sablier, et des coupes que j'ai effectuées sur un
des échantillons de sa récolte m'ont montré gu'il y avait aussi quelques migrations nucléaires. Or
les caractéres choanocyiaires de Kinchinella étalent assez difficiles & interpréter du point de vue de
la phylogénie et de la classification des Pharétronides (VACELET, 1861 b} ; la place des Kinchinelli-
doe dans la sous-classe des Calcinées, & noyau basal dans les choanocytes, est ainsi beaucoup moins
assurée {(cf, p. 98 ).

Le mécanisme d'action de l'asphyxie sur la déformation cellulaire n'est pas connu. COTTE
pensail que sous llinfluence de l'asphyxie, le noyau se rapprochait du centre de la corbeille, zonela
mieux oxygénée ; cette explicaiion reste bien vague.
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Il serait intéressant de savoir si ces phénoménes sont réversibles, Unre observation faiie sur
des Petrobiora gardées en aquarium semble montrer que les choanocytes peuvent reprendre leur as-
pect normal lorsqu'ils retrouvent de bonnes conditions ; en effet, deux individus fixés au cours d'un
arrét accidentel dans la circulation de¢ 1'eau avaient des choanocytes modifiés, azlors gue trois autres,
fixés | jour aprés reprige de la circulation étaient normaux ; mals les réponses individuelles sont
sk variées qu'il n'est pas prudent de tirer des conclusions avec un si petit nombre d'individus, Les
expériences de COTTE demanderaieni & ¢tre complétées, d'autant plus que ce processus de dégéné-
rescence peut avoir un¢ importance écologique : la température i laquelle, dans une eau non rencu-
velée, les choanocyles en sablier apparaissent chez Feirobions, n'est pas trds supérieure aux tem-
pératures estivales des eaux superficielles de la Méditerranée ; il est probable d'ailleurs que des
espéces comme Sycon raphanus ont une résistance plus forte que celle de la Pharétronide, malis ceci
resie a4 vérifier. Il faudrait aussi savoir si ce phénoméne est particulier aux Calcaronéeg, ou si on
le retrouve chez les Eponges Calcaires Calcinées et chez les Demosponges ; un séjour de 1 h dans
de l'eau & 26°, qui provogue la transformation des choanocytes de Petrobiona, n'a eu aucun effet
chez la Calcinée Clathrina clathrus (Schm.), mais cette question demande des expériences plus nom-
breuses et plus précises ; en tout cas, une Clionz vastifica Hancock qui perforait une Fetrobiora dont
les choanocytes avaient la forme en sablier, et qui a été inclue en méme temps qutelle, présentait
ausgi le méme phénomeéne, sans toutefois qu'il y ait migration du noyau,

Je signalerai aussi un autre aspect des choanocyies, observé beaucoup plus rarement, et pro-
bablement causé lui aussi par une asphyxie, mais plus brutale ; 1l'influence du fixateur n'est peut-
étre pas négligeable dans cet aspect, car c'est & cette modification que SARA (1963} a probablement
eu affzire chez Petrobiona incrustans; or ses échantillons avaient été fixés immédiatement aprés la
récoite (communication personnelle), mais a l'alcool, fixateur gqui produit généralement des rétrac-
tions.

Dans cette modification (fig, 28 a 31, p. 22 ), le choanocyte, de forme assez variable, a par-
feis un prolongement, maig court, épais et sans rétrécissement ; le noyau, toujours relié au hlépharo-
plaste resté apical, a émigré dans la base de la cellule ; la collerette a le plus scuventl disparu,

Cet aspect, dont le déterminigme est mal connu, est surtoui intéregsani par la position basale
du noyau observée chez deg choanocytes de Calcaronées ; ceci apporte quelques éléments dediscussion
dans la position systématigue d'une autre Pharéirenide, ¥urrayona phanclepis Kirkpatrick, dont les
choanccytes & noyaux basaux peuvent peut-8ire s'interpréter comme une modification du méme ordre
{ef, p. 99 ),

On voit donc, en conclusion, avec quelle prudence on doit interpréter les caractéres choanocy-
taires dans la classification des Coleorega. Mais ceci ne veut pas dire que ces caractéres doivent
8ire &4 rejeter ; simplement, nous ne devons pas tenir compte des renseignements basés sur des
échantillong inguffisamment nombreux et fixés dans des conditions douteuses, Chez Petrobiona mossi-
liana, tous les individus fixés au sortir de l'eau avee un bon fixateur (Bouin, Helly, Champy) ont
toujours le noyau des choanocytes apical.

C - L'ECTO-MESENCHYME

L'ecta-mésenchyme englobe 1'ensemble des catégories cellulaires autres que les choanocytes .
Alors que ces derniers proviennent des cellules endodermiques flagellées de la larve, l'ensemble de
l'ecto-mésenchyme tire gon origine des cellules ectodermiques du pdle postérieur, bien gue cer-
tains amoebocyies puissent dériver des choanocyles.

Chez Petrobiona, l'ecto-mésenchyme est relativement trés réduif. L'Eponge posséde, bien én-
tendu, des revéiements pinacocytaires et des scléroblastes normalement développés ; mais les diver-
ses formes d'amoebocyieg, toutes représentées, a la seule exception, peut-é&tre, des mégacytes ,
gont en moyenne peu nobreuses par rapport a4 ce qu'on observe chez Sycon rophanus par exemple,
Jamais trés abondants, bien qu'un peu moins rares chez certains individus, amoebogytes, cellules

centrales et phagoecytes semblent complétement absents chez d'autres.

a) Les amoebocyies.

1/ Les amoebocytes hyaiing,

DUBOSCQ et TUZET (1936 a} distinguent, chez Sycon rophanus et Grantie compressa, trois sories
différentes d'amoebocytes hyalins : les petits amoeboeytes hyalins, les archéocytes gui ont peut-éire
une signification de cellules germinales, et de grands amoebocytes hyaling ou mégacytes.
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Chez Petrobionez, les mégacyles semblent manquer cemplétement ; d'autre pari la disfinction
enire petits amoeboceytes hyalins et cellules germinales m'est apparue assez difficile & faire dans le
cas général ; pendant la belle saison, on rencontre fréquemment sous les choanocytes des cellules
qui sont des celiules germinales ; mais elles semblent avoir d'emblée des caractéres d'ovogonies,
et je crois que leur origine doit &tre cherchée directement chez les choanscytes,

Les petits amoebocytes hyalins (fig. 32, p. 22 ) ont une forme souvent irrégulidre, mals on ne
les voit jamais pousser des pseudopodes ou s'allonger fortement comme les petiis amoebocyies éosi-
nophiles qui sont certainement beaucoup plus moebiles, Leur dimension varie entre 5 et 10 p. Le
noyau, relativement elair, a une chromatine granuleuse, souvent rassemblée au cenire et séparde
par une zone claire de la membrane nucléaire fortement colorable ; cet aspect est surtout fréquent
aprés fixation au Bouin ou au formol ; ce noyau est assez gros (3,5-5,5 ) et le rapport nucléoplas-
mique est relativement élevé par rapport aux autres catégories cellulaires de 1l'Eponge ; un petit
nucléole est souvent visible, Le cytoplasme est toujours faiblement colorable.

Ces cellules, toujours localisées sous les choanocytes, sont rarement nombreuses ; chez cer-
taing individus, elles sont méme trés difficiles, sinon impossibles, a trouver. Chez deux individus,
récoltés ensemble au mois d'avril, ils étaient nettement plus nombreux gu'd l'ordinaire ; leur abon-
dance s'accompagnait, chez ces deux Eponges, d'une grande gquantité de corbeilles 4 choanocytes ves-
piformes (cf, p. 21 ), mais un rapport entre ces deux faite n'a pas pu &ire établi ; une filiation entre
les amoebocytes hyalins et les celiules centrales des corbeilles est possible, et les cellules centrales
ont peut-&tre un réle dans la transformation des choanccytes en éiéments vespiformes ; mais ce
rapport est difficile & retenir, car ici les vespiformes apparaltraient avant que les amoebocytes se
solent transformés en celiules centrales,

Ces amoebocytes sont certainement a l'origine des phagocytes qui seront étudiés plus lein. J'ai
observé plusieurs intermédiaires gui ne laissent gueére de doutes sur ce sujet.

2/ Les celiules centrales des corbeilles.

Découvertes par SOLIAS (1888) chez des Tétractinellides, les celiuies centrales des corbeilles
vibratiles ont &té revues, chez les Démosponges, par plusieurs auteurs, tels que DELAGE (1892),
FAURE-FREMIET (1931), LEVI {1960) ; DELAGE et HEROUARD (1859) ont supposé qu'il s'agissait
de cellules mésenchymatguses venues sge nourrir dans les corbeilles. Chez les Calcaires, ellesont
été observées surtout par DUBOSCQ et TUZET (1939}, et ces auteurs proposent une interprétation
bien plus séduisante que celle de DELAGE et HEROUARD : {l s'agirait de mégacytes ayant pour
fonction le nettoyage de la chambre flagellée, et aussi, du moins parfois, un rdle dans la régula-
tion de la circulation de l'eau par bloguage des flagelles des choanocytes, PAVANS DE CECCATY
(1955}, qui n'a pas retrouvé ces cellules chez Sycon raphonis, mais qui les a observées chez diverses
Eponges Siliceuses, adopte l'interprétation d'un réle régulateur, en considérant qu'il s'agiraitd'une
action par simple fonciion mécanigue locale,

11 s'agirait donc la d'éléments inconstants, sauf, peut-&tre, chez certaines espeéces,

Chez Petrobiona, les cellules centrales, amoeboides, sont identiques & celles de Sycon raphanus
(fig. 33, p. 22 ). Les flagelles des choanocytes sont apparemiment captés par leurs pseudopodes trés
découpés, et, en accord avec DUBOSCQ et TUZET (1938), je ne crois pas qu'il s'agisse uniguement
d'ariéfacts, car les flagelles se fixent bien souvent a l'extrémité méme d'un pseudopode. Ces cellules
sont volumineuses et leurs expansions peuvent atteindre 30 4 de long. l.e noyau, de taille moyenne
{4 &4 5p), a un contenu assez clair, avec un nucléole bien visible, Le cytoplasme hyalin est peu co-
lorable,

Comme chez les autres Eponges Calcaires, 1'abondance des cellules centrales est variable sui-
vant leg individus, et chez la majorité d'entre eux, la plupart des corbeilles n'en possédent pas.
Lorsqu'il s'en trouve, la corbeille n'en contient le plus souvent qu'vne seule ; cependant on peut par-
fois en trouver plusieurs, et en une occasion, 7 ont pu étre observées dans la mé&me chambre fla-

gellée,

La ressemblance entre ces celiules centrales et les mégacytes de Sycon et de Grantia qui n'en
différent que par la présence d'un petit amas pigmentaire, a autorisé DUBOSCQ et TUZET (1839}
& considérer ces cellules comme de véritables mégacytes, dont ils ont d'ailleurs observé le passage
entre les choanccytes vers la lumiére des corbeilles (1936), Chez Patrobiona, l'existence de vrais
mégacytes est douteuse, et sl des phagocytes, assez particuliers, ont bien éié observés dans la
lumiére des corbeiiles en certaines occasions, ils soni trée différents des cellules ceniraleg ; dlautre
part, jamais une cellule centrale ne m'a montré d'activité phagocytaire, courante chez les mégacytes.
Aussi je ne crois pas que l'on puisse assimiler ces deux catégories cellulaires ; mais peut-8tre ont-
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elles une origine commune, soit & partir des choanocytes, soit i partir des petits amoebocyies hya-
ling. Chez la Pharétronide étudide, j'ai vu parfois des cellules allongées dans la ligne des choanocytes
(fig. 34, p. 22 ) qui donnaient 1'impression d'une transformation directe d'un choanocyte en cellule cen-
trale ; mais les caractéres nucléaires et la cclorabilité du cytoplasme rappellent assez ceux des
amoebocytes hyalins,

Le rdle des cellules centrales dans l'apparition des choanocytes vespiformesg a 6t envisapgé
p. 21, Cette relation avec la coniraction des corbeilles, d’ailleurs peu nette, mise a pari, aucun
rapport n'a pu &tre €tabli entre l'abondance de ces cellules chez certains individus et dfauires phéno-
meénes physiologiques ou les conditions de la récolte,

3/ Les phagocytes.

DUBOSCQ et TUZET (1936 a) ont proposé d'appliquer le terme de mégacyte a de grands amoe-
bocytes hyalins de Sycon raphanus et de Grantia compressa , grosses cellules a fonction phagocytaire, a
noyau de 4 & 5 It dont le nucléole est généralement excentrique et la chromatine granuleuse ; elles
mesurent de 12 4 22 y, malis chez les Sycon raphanus d'hiver, saison ol elles sont plus nombreuses,
certaines atteignent 50 et 60 p ; le cytoplasme, peu colorable, contient un amas de pigment ocre
et des débris des cellules phagocyiées.

Chez Petrobiona, les cellules & fonction phagocytaire sont assez différentes de ces mégacytes,
malgré certaines anslogies, et je les appelerai plutéi "phagocytes” pour marquer cette différence,
Ces phagocytes ne sont pas particuliers a Petrobiona, car DENDY (1915) a décrit des cellules trés
gemblables chez Grantia, sans toutefois comprendre leur signification.

Ces cellules mesurent entre 15 et 30 p, mais on trouve, dans les zones oll elles sont nom-
breuses, tous les intermédiaires avec des amoebocyies hyaling de 8 &4 8 |, & noyau de 4 u ; ces
amoebocytes grossissent, émettent des pseudopodes de plus en plus nombreux et prennent progres-
sivement un aspect trés particulier {fig. 35 a 44, p. 27 ). Les phagocytes dériveni done des petits
amoebocytes hyalins, et non des choanocytes comme les mégacytes de Spcon et de Grontia,

Chez les phagocytes bien caractérisés (fig, 36 & 44, p. 27}, la forme de la cellule est le plus
souvent trés irrégulidre, avec des incisions cytoplasmiques el des prolongements courts ; ces défor-
mations de la surface correspondent souvent i l'englobement d'un choanocyte,ou & une activité migra-
trice. Le noyau présente des signes de dégénérescence de plus en plus nets au fur et & mesure de
la croissance de la cellule ; il est d'abord identique au noyau des petits amoebocytes hyalins, avec
la chromatine en granule sur un fin réseau (fig. 35) ; puis le diameétre augmente jusqu'a 12 4 15U,
tandis que la chromatine se rassemble en quelques grosses mottes irrégulidres et que le réseau
digparait ; le nucléole, gouvent excentrigue, atteint 3 2 de diameétre, et gquelques nucléoles secon-
daires plus petits apparaissent ; la membrane nucléaire, épaissie et trés chromatique, se déforme
irrégulierement ; ce noyau déformé est souvent repoussé par une des vacuoles du cytoplasme ;
au Feuigen, les granules du noyau sont légérement positifs, 1'épaisse membrane nucléaire est néga-
tive. L.e ¢ytoplasme a un contenu trés varié ; on y observe :

- Des cellules phagocytées, plus ou moins digérées, souvent peu reconnaissables ; leur
noyau est parfois encore visible et donne alors une réaction faiblement positive au Feulgen ; ces
cellules disparaissent peu & peu en formant une vacucle plus claire. l.es différents stades de la
digestion sont visibles dans tous les phagocytes, sauf dans les plus petits, et les vacuoles formées
se réunissent pour constituer de grandes lacunes arrondies atteignant parfois 25 u de diametre,
partiellement encombrées de débris clairsemés et peu colorables ; cette grande vacuole, habituei~
lement accompagnée de plus petites, repousse souvent le noyau vers la périphérie,

- Une grosse inclusion fortement chromatique, qui se treuve soit dans une vacuole, soit
en plein cytoplasme ; quelques rares phagocytes en possédent deux (fig. 43), alors gque leg plus petits
en sont dépourvas. Cette inclusion subit une €velution trés nette qui s'acheéve lors de la dégénéres-
cence compléte de la cellule ; elle apparait d*abord comme une masse gphérique & contours bien nets,
mesurant entre 3 et 8 p ; elle est alors fortement colorable par l'hématoxyline ferrique et Feulgen
positive, mais faiblement basophile ; puis cette masse grossit jusqu's 12 4 14 i, et se désagrége,
lorsqu'elie atteint cette taille, en fins granules ayant toujours les mémes affinités chromatiques, Ces
granules, de 0,8 4 1 |, se dispersent dans le cytoplasme et dans la plus grande vacuole, tandis gue
D'ensemble de la cellule se déforme encore davantage ; l'inclusion chromatique finit par disparatftre
entierement, remplacée par de nombreux granules grossiérement rassembiés dans les vacuoles trés
déformées, dont ils occupent souvent la bordure (fig. 40, 41 et 42). J'ai observé une fois un phago-
cyte en pleine dégénérescence, dont les granules étaieni en cours de libération dans un petil canal
de 1'Eponge, Cette évolution se produit chez presque tous les phagocytes ; cependant, certains d'entre
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Fig, 35 : Phagoeytes au début de leur différenciation, x 2800, - Fig, 38 a4 44 : Différents stades de l'évolution des phagocytes, x 1000,
~ Fig. 45 et 46 : Sphéruies chromatiquas des individus A phagocytes,~2000. - Bouin, hén. ferr..
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eux, bien que de grande taille, ne présentent que des vacuoles et des cellules ingérées, sans grosse
inclusion chromatique,

- BEnfin quelques phagocytes ont aussi quelgues petites inclusions sphériques de 2 & 312,
dont 1'écorce seule est chromatique,

Ces grosses cellules, facilement repérables sur les coupes, sont trés inconstantes chez Peiro-
biong, et je ne les ai observées que chez 15 individus {sur 350 étudiés histologiquement) ; mais elles
sont généralement irés peu nombreuses chez ces rares exemplaires, et foujours localisées & une petite
zone de 1'Eponge ; aussi ont-elles dt parfois passer inapergues et la proportion réelle doit 8ire un
peu supérieure aux 4 & 5 p, 100 signalés plus haut ; il est cependant hors de doute qu'il s'agit d'élé-
ments trés inconstants, Seul un individu, récolié au inois de marsg, en posséde une quantité assez
grande : toute une zone de ceite Eponge, correspondant 4 un des sillons du squeleite principal, est
en pleine involution (fig. 1863, pl. Il ) ; on y observe un développement important de la mésoglée et
des collencytes, avec digparition des corbeilles, rappelant assez la dégénérescence préseniée par
les tissus des Petrobiona gardées quelgues jours en aquarium. Les phagocytes, trés nombreux dans
ceite zone, semblent leg principaux responsables de la disparition des corbeilles ; on les voil en
effet se déplacer activement dans la mésoglée, s'insinuer entre les choanocytes et pénéirer dans la
lumiére des corbeilles, dont beaucoup ont perdu la plupart de leurg choanocytes. Dans tout le reste de
cet individu, on ne trouve pas un seul phagocyte.

Les 15 exemplaires contenani des phagocytes ont été récoltés durant toutes les périodes de
l'année, sauf a la fin de 1'é1é ef en automne, malgré de nombreuses récoltes effectudes durant cette

saison,

Aucune relation ne peut-@tre établie entre leur présence et un stade de la reproduction, D'autre
part leur apparition n'est pas due a une involution de 1'Eponge, comme celle des ”macrocytes" des
Halisarce, qul apparaissent lors de l'involution de l'animal aprés la péricde de reproduction (LEVI,
1856) ; les spécimens en dégénérescence fixés aprés un séjour plus ou meoins long en aquarium noni
pas davantage de phagocyies que les autres.

{1 semble ¥ avoir peu de rapporis enire ces cellules si particulieéres et les mégacytes décrits
par DUBOSCQ et TUZET {1936) chez Sycon et Grantia ; chez ces derniers, les mégacytes, bien que
plus nombreux en hiver, et pouvant alors prendre une forme géanie, semblent des éléments normaux
de 1'Eponge ; leur infestation par des Coccobacilles tassés autour du noyau, signalée par ces auteurs,
semble &tre un phénomeéne bien différent de ce qui a été observé chez Peircbiona,

Par contre, DENDY (1915) a décrit chez Grantia compressa des ''phagocytes’™ gui auraient un réle
dans la reproduction en exergant une activité phagocytaire en faveur des ovocytes, et.certains d'entre
eux, grossissant plus, exagéreraient cette activité qui n'aurait plus liew gue pour leur propre compie.
Ces grosses cellules, trouvées seulement chez quelgques individus de Grantia, ressemblent souvent
beaucoup aux phagocytes de Petrobiona ; DENDY a figuré dans certaines d'enire elles de grosses
inclusions chromatiques tout & fait semblables & celles que j'ai observées. Ces cellules particuliéres
peuvent done exisier, & c8té de vrais mégacytes, chez dautres Calcaires. Le rapport avec la nutri-
tion de 'ovoeyte, envisagé par DENDY, est certainement inexistant. DENDY avait aussi signalé la
possibilité que cesg cellules soient des "Amibes' parasiltes étrangéres & 1'Eponge, décrites par ORTON
{1913}, hypothese qui est aussi & rejeter, ne serazit-ce qu'en raigon des intermédiaires qui existent

entre ameobocytes hyalins et phagocytes.

L'existence de ces celiules me paraff plutdt due & un auire phénoméne parasitaire. kEn effet, on
trouve dans les zones ou les phagocytes sont rassemblés, des sphérules vivement colorables par
V'hématoxyline ferrique ; leurs dimensions {5-7 i) sont identiques & celles des inclusions chromaiiques
des phagocytes au début de leur évolution. Ces sphérules sont soit dans la mésoglée, soit dang les
corbeilles, parfois mé&me logées dans des choanocyies trés déformés {fig. 45, p. 27 ) ; j'ai pu en ob-
server une, pourvue de flagelles probablement choanocyiaires, située juste au-dessus d'un choanocyte
anuclée {fig. 46). Elles se colorent en bleu verdatre par le bleu de toluidine, et sonl Feulgen néga-
tives, caractéres qui peuvent indiquer la présence d'une coque proiecirice chez la sphérule libre,
coque qui disparaltrail aprés ingestion par le phagocyte, laissant alors apparalire les caractéres de
colorabilité de l'inclusicn chromatique. II semblerait donc s'agir d'une réaction & un certain stade
de l'infestation par un parasile ; ce parasite serait absorbé par des amoebocyies particuliers, qui
auraient acquis une fonetion phagocytaire, et il constifuerait l'inclusion chromatique du cytoplasme
de ces cellules., A l'intérieur du phagocyte, il subiraii une évolution, par disparition de la coque
{ce qui expliguerait le changement dans la réaction de Feulgen}, augmentation de volume et finalement
désagrégation en corpuscules qui seraient libérés par la mort du phagocyte. La destinée de ces pefils
corpuscules aprés leur libération ne m'est pas connue, et il est bien difficile de savoir si ces phéno-
menes correspondent & une destruction du parasite ou, au contraire, a4 sa multiplication ; les granules
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n'ont rien perdu de leur colorabilité lors de leur libération, et ne semblent pas avoir subi une diges-
tion de la part du phagocyte ; ils sont toujours Feulgen positifs, mais leur couleur bleu péle avec
le bleu de toluidine (alors que les noyaux des cellules de 1'Eponge sont violet foncé), apparue dés le
début de l'ingestion, indique peut-&tre une dégradation. Il est possible aussi qu'il s'agisse d'un stade
du ¢ycle du parasite présent durant toute 1l'année dans des choanocyies de 1'Eponge sous la forme d'une
sphere Feulgen pogitive de 2 2 3 u de diameétre, qui représenterait un siade de repos (cf, p. 80 ) ;
en effet, ces deux parasites ont en commun 'absence apparente de cytoplasme, étant fous deux consti-
tués de sphéres, plus ou moins grosses, Feulgen positives ; ils appartiennent en tout cas certai-
nement au méme groupe, qui reste d'ailleurs bien énigmatique,

Cette hypothése me semble, malgré les caractéres assez extraordinaires du parasite, &fre celle
qui explique le mieux les phénoménas observés et leur succession. C'est la présence de ce parasite
qui induirait une activité phagocylaire chez ceriains amoebocytes hyaling, activité gui n'est pas dirigée
seulement contre iui, mais aussi contre les choanocytes normaux de 'Eponge ; d'autre part, si cette
activité aboutit le plus souvent a l'ingestion du parasite, ce n'est pas toujours le cas, et quelgues
rares phagocytes n'absorbent finalement que des celiules de 1'Eponge, contribuant peut-&tre seulement
au nettoyage de la zone infestée.

Ltinclusion Feulgen positive de ces phagocytes pourrait aussi &ire interprétée comme une accu-
mulation des noyaux des cellules phagocytées ; mails cefte hypothése n'expligue ni la présence de
sphérulesparticulieresdansles zones oll se trouvent les phagocytes, ni 1'évolution que subit l'inclusion
4 l'intérieur du phagocyte,

4/ Les amoebocytes éosinophiles,

Les amoebocytes éosinophiles, ou amoebocyies granuleux, ont été étudiés surtout chez Clathrina
coriacea, et chez Sycor rophanus et Grantic compressa ; de itelles cellules ont, par ailleurs, éié signalées
chez guelques autres Eponges Calcaires ; chez ces diverses especes, leur aspect est assez constant.
Des amoebocytes acidophiles existent aussi chez les Démosponges, mais nous ne savons pas s'il
s'agit d'éléments homeologues ; leur signification n'est d'ailleurs pas mieux connue,

Ces amoebocytes sont de petites cellules mobiles, qui ne dépassent 10 g que chez Grantic. Le
diaméire de leur noyau est toujours faible, environ 2 p ; le cytoplasme est bourré d'inclusions éosi-
nophiles, dont les dimensions et l'aspect varient suivant les espéces ; d'aprés SARA (1955 a), ces
granules se cclorent vitalement par le bleu Trypan,

Leur origine, leur signification et leur destinée sont des plus discuiées, D'aprés PRENANT
(1925}, chez Clathrina coriacea, les amoebocytes granuleux dériveraient des hyalins ; SARA (1855 a)
arrive a4 la mé&me conclusion par coloration vitale au bleu Trypan., Chez la méme Eponge, mais sur-
tout chez Syeon et Grantia, DUBOSCQ et TUZET (1536 a) les font pluiSt dériver des choanocytes ou
des cellules endodermiques de la pupe, ce qui corregpond aux observations de GATENBY (1520 &),
Enfin, PAVANS DE CECCATY (1955) pense que touies les cellules mésenchymateuses pourraient subir
cette évolution granuleuse. PRENANT (1925} leur attribue une destinée de porocytes pigmentés chez
Clathring, mais VOLKONSKY (1929}, confirmé par DUBOSCQ et TUZET (1936 a}, nie 1'apparition de
pigment dans cesg cellules granuleuses ; SARA (1955 a) voit leur expulsion dans la lumiére des tubes,
surtout chez Leucosolenic boiryoides (Ellis et Sol. ), et leur désagrégation ultérieure, Meme obscurité
dans leur signification : TOPSENT (1892 les considérait comme réservoirs nutritifs chez Clathrina
coriacea ; DUBOSCQ et TUZET (1936 a) ont signalé leur plus grande abondance chez les jeunes Grantia
i'adulte n'en ayant gue irés peu ; SARA a également souligné une abondance trés variable d'un individu
a l'autre, probablement liée & une différence d'activité physiologique : ils sont plus fréquents chez les
jeunes sans ovocytes gue chez les adultes ayant des ovocyies en développement, ol ils peuvent manquer
complétement ; alors que les différents auteurs ne signalent pas d'activite phagocytaire chez ces
cellules, et que DUBOSCQ et TUZET affirment mérae gu'elles ne sont certainement ni macrophages ni
microphages, SARA leur aitribue un comportement de macrophage chez quelques Clathrina et Leuco-
solenia, et une gignification d'éléments A caractéres histiocytaires a4 fonction.de défense et peut-&ire

trophique,

Chez Petrobiona, les amoebocyles éosinophiles (fig. 47 & 49, p. 31 ) sont des cellules de petite
taille, de forme arrondie ou ovale quand elles sont au repos, mais souvent en déplacement. Leurs
dimensions varient entre 3 et 7 p pour les formes arrondies ; les cellules en migration peuvent
atteindre 13 & 14 M de long. Les pseudopodes sont toujours arrondis, réguliers et peu nombreux ;
il y a, plus généralement, un pseudopode unique (fig. 47) ; de toute évidence, les pseudopodes ne

correspondent pas & une activité phagocytaire, mais & une activité locomotrice,

Le noyau esi normalement arrondi et trés petit (2-2,5 i) ; son contenu, fortement chromatique,
est homogeéne, mais on distingue parfois un tout petit nucléole, Au cours des migrations de la cellule,
il est souven! déformé et allongé. Chez quelques individus, peu nombreux et en mauvais &tat, le noyau
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présentent de curieux aspects polylobés, qui doivent &tre pathologiques (fig. 48).

L.e cytoplasme est bourré de trés fines granulations éosinophiles et fuchsinophiles qui ne
prennent pas 1'hématoxyline ; cet aspecl est un peu différent de celui des amoebocytes granuleux de
Grantia et de Sycon, et surtout de (laithring et de Jeucosclenia, chez lesquels les inclusions sont plus
grandes, parfois & écorce plus colorable, et sidérophiles, Ce cytoplasme est PAS négatif et non mé-
tachromatique ; aprés fixation au tétroxyde d'Osmium, il monire une grande quantité de petites in-
clugions sphériques soudanophiles (fig. 48), qui sont probablement des mitochondries ; ces inclusions
sont nettement plus nombreuses gque chez les choanocytes et les autres catégories amoebocytaires,

Toujours clairsemés, les amoebocytes éosinophiles se rencontrent partout dans le corps de
1'Eponge ; il y en a cependant beaucoup moins dans le mésenchyme périphérique que sous la ligne
des choanocytes et que dans les cordons trabéculaires. Par exemple, des comptages effectués sur
plusieurs coupes de deux individus fixés respectivement en décembre 1958 et en juin 1959, fournis-
sent les chiffres suivants :

0 -1 amoebocytes éosinophiles dans le mésenchyme périphérique,

3 -3 i " sous les choanccyies des corbeilles superficielies,
23-18 " " sous les choanocytes des corbeilleg internes

1 -1 " Y dans la ligne des choanocytes,

23-24 " " dans les cordons.

Chez des individus ol ces cellules sont rares, on ne les trouve bien souvent que dans les cor-
dong, parfois plus nombreux a leur point de dépari. Cette localisation ne signifie pas gu'elles scient
a l'origine des cordons, car aucun intermédiaire n'existe entre elles et les thésocytes, mais peut
s'expliquer, plus simplement, par le fait que les cordons représgentent le tissu le plus dense de toute
1'Eponge. Infin, j'en ai trés rarement observé dans les amphiblastules.

Comme chez les autres Calcaires, ces celiules ne sont pas des éléments constants, et nom-
breux sont les individus chez lesquels il est impossible d'en trouver une seule ; la proportion des
individus ainsi dépourvus d'amoebocyles éosinophiles est assez difficile a préciser, car 1'éosino-
philie de ces cellules est plus ou moins forte avec le fixateur utiligé. Avec le Bouin, par exemple,
les éosinophiles sont plus difficiles & repérer gqu'avec le Helly ou le formol ; aucune de ces cellules
n'a pu étre trouvée chez 50 p, 100 environ des individus fixés au Helly, Leur constance et leur abon-

dance sont nettement plus grandes chez les jeunes Eponges, qul en sont toutes pourvues.

Cette abondance particuliere chez les formes juvéniles mise a part, les relations entre la pré-
sence des éosinophiles et les autres phénomeénes observés chez les différents individus ne soni pas
trés nettes et ne donnent que peu d'indications sur leur signification physiclogique. On en trouve plus
souvent chez les exemplaires ayant souffert d'une asphyxie avant la fixation, dont les choanocytes ont
la forme en sablier, et chez ceux dont les thésccytes sont en migration dans les tissus, donc dans
des cas de dégénérescence ou de bouleversement physiologique, Par conire, la dégénérescence obhser-
vée chez les individus gardés en aquarium ne s'accompagne pas d'une augmentation sensible de la
proportion des individus pourvus de telles cellules. La présence d'un stade gquelconque de la repro-
duction n'a aucune influence,

L'origine deg amoebocytes éosinophiles n'est pas plus claire que chez les autres Celearea; leur
position éventuelle dans la ligne des choanocytes {position qui ne s'accompagne pas d'une désagrégation,
ielle que 1'a signalée SARA (1855 a) chez diverses Homocoeles) peut indigquer une origine choanocy-
taire ; ceite provenance me semble la plus vraisemblable chez Petrobicng, mais ne peut-&ire affirmée,
En tout cas, il est probable que leur différenciation doit se faire trés rapidement, ainsi que l'indique
leur abondance un peu plus grande chez les individus ayant subi une asphyxie de courte durée {parfois
1 h geulement) avant la fixation,

Lia signification de ces cellules demeure assez mystérieuse. Il ne s'agit pas, chez Petrobiona,
de macrophages ; il est plus difficile d*aifirmer qu'elles ne phagocytent pas des bactéries, rdle gue
lign peut &tre tenié de leur aiiribuer en raison de leur présence plus constanie et en plus grande
abondance chez des exemplaires ayant séjourné en eau chaude non renouvelée ; mais alors, l'enva-
higgement par de nombreuses bactéries au cours de séjours en aguarium devrait provoguer leur
apparition, ce gui ne gsemble pas &ire le cas, et d'autre part comment expliquer leur abondance chez
les jeunes ? Leur présence assez fréquente dans les cordons, et surtout prés du point de départ de
ces derniers, pourrait @tre rapprochée du r6le de trophocyte que leur attribue HERLANT-MEEWIS
(1948) dans la gemmulation de Suberites domuncula (Olivi) : les cellules acidophiles se ligquéfieraient
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Fig. 47 : Amoebocytes éosinophiles, x 2000

&opinophiles & novau polylobé, x 2000 {formcl,
- Fig. 51 : Cellule en divigion chez un individu gardé 9 j. en aquarium, x 1500 (Bouin, kém. ferr. ).

( formot, hém. ferr., dosind, - Fig. 48 : Idem, Chempy, poir Soudon. - Fig, 4% : Amoebocytes
hém. ferr., éosime), - Fig. 50 : Colfencyte, x 1000 (formol, hém. ferr., dtlecérotion ),
- Fig, 52 : Cellules araignées %

« 2000 { formol, trichrome ). « Fig, 53 : Pinacocyte vy en coupe, x 2000 { formol, hém. ferr), - Fig. 54 :ldes, vu de face, - Fig. 855 :
Cellule épithéliale, x 2000 (Bosin, kén. ferr.).
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dans la gemmule en formation, l'enrichissant ainsi en éléments nutritifs, Mais si un réle dans
I'enrichissement des cordons est possible chez la Pharétronide, il ne saurait &ire généralisé & l'en-
semble des Eponges Calcaires, en l'absence de telies accumulations de cellules & résgerves,

b} Les coliencytes et la mésoglée,

Les collencytes de Petrobiona ne se distingueni guére de ceux des autres Eponges Calcaires,
' qui ont &té étudiés principalement par DEL RIO HORTEGA et FERRER (1917), Ce sont des cellules
irés découpées (fig. 50, p. 31 ), a longs prolongements ramifiés pouvant dépasser 80 M de longueur,
de diameétre régulitérement décroissant, formant une sorte de réseau conjonctif noyé dans la mésoglée;
leur noyau, de 4 [ de diamétre, posséde un petit nucléocle ; le cytoplasme ne montre pas de parti-
cularités.

Ces celiules sont normalement peu nombreuses, mais elles sont susceptiblies de prendre une
grande importance dans certains cas de dégénérescence. Dans des zones en involution, envahies par
des phagocytes sous l'action probable d'un parasite, la mésoglée, anormalement abondante, contient
de nombreuses cellules étoilées ou fusiformes {fig. 163, pl. II }. L.e méme phénomene se produit dans
I'ensemble des tissus des individus conservés un certain temps en aquarium : les corbeilles, plus ou
moins coniraciées et parfois désorganisées, sont séparées par une grande guantité de mésoglée dans
laguelle se trouvent de nombreux collencytes ; beaucoup d'entre eux, d'ailleurs, ont un noyau en
activité mitotique peut-&ire anormale : les chromosomes, épais, courts et appariés, se trouvent
toujours enveloppés de la membrane nucléaire, et on n'observe pas d'autres stades de 1z division,.

Chez certains individus, on observe des cellules éioilées isolées dans des caviiés de la mésoglée
du mésenchyme périphérique (fig. 52, p. 31 ) ; ces cellules semblent différentes des collencytes
et correspondent plutdt aux cellules araignées, décrites comme cellules & fonction nerveuse par
PAVANS DE CECCATY (1953) ; elles ont été observées en trop petit nombre pour me permetire
d'entrer dans la controverse qu'd suscitée cette interprétation (JONES, 19862 ; PAVANS DE CECCATY,
1962), Il s'agit en tout cas, chez Petrobione, d'élémenig inconstants, ' :

L'ensemble des cellules de 1l'Eponge baigne dans la mésoglée, que l'on a souvent considérée
comme sécrétée par les collencytes, mais qui, d'aprés JONES (1956), proviendrait plutét des choa-
nocytes et des amoebocytes, Comme chez les autres Calcaires, cette mésoglée ne présente sous
la forme d'une substance claire, monirant de fines fibrilles plus ou moins ramifiées dans un fond
homogene, Cette substance, fortement colorable par le bleu d'aniline et le vert lumigre, est PAS
positive ; la réaction au PAS est surtout intense dans les fibrilles, alors que le fond est toujours
faiblement coloré. Ces fibrilles peuvent &tre plus ou moins serrées : dans le mésenchyme super-
ficiel, la mésoglée est toujours liche, alors que dans le choanosome, les corbeilles sont séparées
par une lamelle mésogléenne mince mais plus dense ; enfin dans les cordons, suriout dans les zones
oil les cellules sont irés serrées, de irés denses lamelles de mésoglée, véritablement écrasées et
dont la structure fibrillaire n'apparait plus, dessinent des alvéoles polygonales o sont logées les
cellules,

Au point de vue histochimique, nous ne gavons pratiquement rien sur la mésoglée des Eponges
Calcaires. D'aprés HERLANT-MEEWIS (19249}, les fibrilles qui se colorent par la résorcine dans la
mésoglée de Clethrinag coriacea, seraient chimiquement différentes du 'collagéne' hyalin dans lequel
elles se trouvent et correspondraient & un précurseur de 1'élastine ; mais les colerations a la résor-
cine et & 1'oreéine conduisent & la méme interprétation chez différentes Démosponges, ot des métho-
des plus nombreuses et plus sfires montrent au contraire la présence de collagéne {GROSS, SOKAL et
ROUGVIE, 1356 ; PAVANS DE CECCATY et THINEY, 1983),

¢) Les pinacocyies.

Parfois assimilés aux collencytes, les pinacoecytes sont des cellules de rev&tement, qui, sur les
coupes de Petrobiona, se présenient comme des cellules trés aplaties et allongées, atieignant 40 a
60 i de long (fig. 53, p. 31 ). Vus de face, surtout dans les préparations in toto aprés dilacération,
les pinacocytes constituent un épithélium pavimenteux, formé de champs polygonaux dont leg limites
sont parfois indistinctes ; quand ces limites sont visibles, elles sont soit régulidres, soit incisées
de lebes courts et arrondis (fig. 54, p. 31 ) ; sous cet angle, le noyau, de 4 & 6 K, est piriforme .

Les membranes dans lesqguelles sont percées les ouvertures des corbeilles sont également
formées par de tels épithélivms pinacocytlaires (fig, 6, p. 18 ). Ici, les apopyles ne sont donc pas
intracellulaires,

La surface externe de 1'Eponge comporte aussi de curieuses 'cellules épithéliales' décrites
par DENDY (1893), les ''flash~-shaped cells' de MINCHIN, souveni isolées dans une petite cavilé, en
forme d'ampoule ou de bouteille (fig, 535, p. 31 L
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Auvcun porecyte n'a &té observeé.

d) Les scleroblastes.

Les scléroblastes ne prégentent aucune originalité chez Petrobiona. Ils sont surtout abondants
dans le mésenchyme superficiel ; leur absence au sein des cordons, olt se trouvent pourtant des micro-
diactines en balonnette, indique que ces spicules ont éié sécrétés ailleurs, et isolés en méme temps
que les cellules lors de la formation du cordon, )

Ces scléroblastes sécrétent les spicules, mais la fabrication du sgueletie principal aspiculeux
peut difficilement leur &tre imputée et la question de l'origine de ce squelette sera discutée ici.

Etant donné le caractére trés excepiionnel d'un tel squeletie chez les Spongiaires {seuls quatre
cas soni connus), il n'est pas trop invraisemblable d'envisager une origine éirangére. On peut supposer
tout d'abord que le squelette a été sécrété par un autre animal, un Madréporaire par exemple, et
recouvert ou perforé par 1'Eponge aprés sa mort ; cette explication a été invoguée par WELTNER
(1809 et 1910) pour ¥erlia normani Kirkpatrick et 4strosclerc willeyana Lister, et par RAUFF (1813)
pour Xurragona phanolepis Kirkpatrick ; je donne p, 100 des raisons de rejeter entirement cette hypo-
thése, qui n'est pas accepiable non plus dans le cas de Petrobiono massilicna : cette Eponge posséde
toujours son squelette et a toujours les mémes rapports avec lui, aucun animal connu en Méditerranée
ne posséde un tel squelefte {celui des Madréporaires, morphologiquement différent, esi congiitué
d'aragonite et non de calcite),

D'auire part, KIRKPATRICK (1911 b et 1912 b} a affirmé que le squelette agpiculeux des Démos-
ponges Kerlia normani et 4dstrosclera willeyona était séerété par des algues "dégénérées’ (Rhododiplobia
cor-margaritae Kirkpatrick), trouvées & la fois dang la chair et dans le squeletite de ces deux Eponges,
KIRKPATRICK n'a publié que de courtes notes préliminaires annongant un travail plus complet,
et n'a donné aucune preuve de son assertion. J'ai pu consulter, au British Museum, des notes de
KIRKPATRICK ayant {rait & ¥erlia normani, sans y trouver de détails supplémentaires, sauf un degsin
représentant un organisme unicellulaire biflagellé qui pourrait d'zilleurs &ire une spore d'algue per-
forante. Aucun argument en faveur de cette hypothése n'apparait chez petrobiona, pas plus que sur
les coupes de KNerlia faites par KIRKPATRICK ou par moi, 11 est connu que les algues symbiotiques
jouent un réle dans 1'élaboration du squelette de Madréporaires récifaux hermatypiques, maig lesg
Zooxanthelles n'agissent qu'en eaux bien éclairées, alors que toutes ces Eponges & squelette aspiculeux
supplémentaire wvivent soit assez profondément, sgoit dans des grottes obscures ; d'autre part, les
Zooxanthelles ne sont responsables que d'une augmentation de la vitesse de croissance, L'origine
étrangére du squelette de ces gquatre Eponges ne peut donc pas Btre goutenue,

Avant d'affirmer la sécrétion par des algues du squeleite de Keriie normani, KIRKPATRICK
(1911 a) lui attribualt un caractére endogéne, et pensait que les cellules responsables de la sécrétion
du calcaire étalent groupées, sous la forme d'amas cellulaires, dans des cryptes du squeletie prin-
cipal. Or, Petrobiona a elle aussi des cellules magsées dans des cavités du squeletie aspiculeux, les
cordons trabéculaires, et chez les deux Eponges, bien que l'une soit une Démosponge, l'autre une Cal-
caire, les deux tissus sont assez sembilables, formés de grosses cellules riches en glycoprotéines ;
on est alors tenté de leur atiribuer une fonction dans la sécrétion du calcaire. En fait, un rapport
existe entre ces formations cellulaires et le squelette, mais c'est zimplement une évolution en
thésocytes de celluleg isolées dans des cavités du squelette ; d'autre part, ceite explication ne vaudrait
pas pour 4dstrosclera willeyana et ¥urrayona phanolepis, puisque ces Eponges n'ont pas d'amas cellulaires
particuliers ; or le squelette de Petrobiong a certainement la méme origine que celui de ¥Nurrayona,
étani donné les points communs entre ces deux Eponges, qui foni partie de la méme famille. Enfin ,
on voit mal comment pourrait s'effectuer la croissance d'un squelette absolument rigide sécrété par
des tissus enfermés a l'intérieur meme de la masge calcaire, Les cordons de Petrobiona et les amas
cellulaires des cryptes de ¥erlia ne sont dohc pas & l'origine du sqguelette principal,

La catégorie cellulaire resgponsable de l'élaboration de ce squelette ne peut pas &tre précisée
pour l'instant. Il semble vraisemblable d'attribuer cette fonction aux pinacocyies qui bordent le sgue-
lette principal chez Petrobiona et Nurrayona, mais aucun caractére visible ne permet de distinguer
ces cellules des pinacocytes qui forment le rev8tement des canaux ; on peut invoquer, en faveur d'un
r&le dans la squelettogenése des pinacocytes de revétement interne, le fait gue cet épithélium s'inter-
rompt au point de départ des cordons, gqui correspondent justement & des lacunes du squelette prin-
cipal,

Chez 4strosclera, la formation du squelette est certainement différente : les sphérolithes appa-
rafiraient, selon LISTER (1800} et KIRKPATRICK (1910 ¢}, sous la forme de pseudosphérasters, &
l'lintérieur mné@me de cellules spéciales, D'avtre part, il s'agit d'aragonite, dont l'élaboration fait
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intervenir des mécanismes enzymatiques différents,

e} l.es cordons trabéculaires ; les thésocytes.

1/ Morphologie.

l.es cordons trabéculaires, formations cylindriques s'enfongant, & partir de corbeilles vikra~
tiles internes, dans des canalicules du squelette principal (fig. 4, p. 13 et 53, p. 1§ ), hérissent la
partie interne de la calotte de tissu qui subsiste aprés décaleification {fig. 162, pl. I) ; ils sont
surtout hombreux dans la partie apicale et médiane, alors que la partie basale en est parfcis entigre-
ment dépourvue, Leur nombre est variable, et guelgues individus, assez exceptionnels, en ont trés
peu ; un exemplaire d'agsez grande taille n’en possédail méme qu'une dizaine, tous apicaux,

Leur point d'attache {fig. 164, pl. II )} est toujours la portion interne de certaines des corbeilles
gituées en bordure du squelette principal, généralement au fond des sillons de ce dernier. De méme
diamétre que la corbeille sur laquelle il s'attache (40-85 U1}, le cordon est toujours en parfaile conti-
nuité avec elle. La longueur des cordons, ires variable, peut atteindre 700 & 800 U et parfois méme
1200 M ; gquelgues uns d'enire eux se divisent deux ou irois fois dichotomiquement, Généralement, le
canalicule n'est pas rempli sur toute sa longueur et les lames minces faites sur des spécimens non
décalcifiés montrent des canalicules vides dans la partie centrale, parfois occupés et agrandis par
des Démosponges perforantes,

Bien que trés courtis, les cordons existent déjd chez les plus jeunes individus observés, qui
mesurent quelgues mm de diameéetre sur ! mm d'épaisseur,

Les cordons ne possédent qu'une seule catégorie spiculaire, des microdiactines, qui sont les
spicules les plus répandus dans le choanosome.

2/ Histologie.

Les cordens sont pratiquement constitués par une seule sorte de cellules, dont les caractéres
et la destinée montrent qu'il s'agit de cellules & réserves (VACELET, 1962) ; je les appelleral par
conséquent thésocytes, sans que l'emplei de ce terme implique une exacte identité d'origine et de
caractéres avec les thésooytes des Démosponges. On y trouve parfois quelques amoebocytes éosino-
philes, malis ils sont inconstants et peu nombreux,

Ltaspect histologique et cytologigue est variable et correspond & une évelution de ces cordonsg
qui peut se résumer ainsi : augmentalion progressive des dimengions et des réserves cytoplasmiques
au cours de la formation du cordon et de l'entassement des cellules dans les canalicules, mobilisation
et migration des cellules riches en réserves lors de certaines conditions physiologiques.

I - Caracteres cytologiques {fig. 58 & 63, p. 35 ).

L.es dimengions des thésocytes varient de 9 4 10 ¢ chez leg cellules encore peu riches en ré-
serves, & 17 H & la fin de leur évolution,

Au cours de cette accumulation de réserves, le Noyau e subit auvcun changement apparent ;
il est toujours assez petit (2,5-3,5 M), et généralement ires basophile dans son ensemble ; parfois,
cependant, la chrormatine est rassemblée au cenire et séparée par une zone claire de la membrane
nucléaire, épaisse, forfement colorable et posgitive au Feulgen, Chez les gros thégocytes, le rappori
N/P est devenu trés faible. Les contours de ce pelit noyau soni ioujours irréguliers, parfois méme
quadrangulaires, Le nucléole, trés petit, est le plus souvent indiscernable des grains de chroma-

tine,

Le cytoplasme présente une trés légére basophilie d'ensemble, qui disparalt aprés action de
la ribonucléase. Ce fond cytoplasmique est, suivant les cas, soit PAS négatif, soit faiblement PAS
positif. Il contient trois sortes d'inclusiong, toutes peu nombreuses dans les petites cellules, mais
dont ie nombre et la densité augmentent beaucoup en méme itemps que les dimensions cellulaires :

- Des inclusions sphérigues (fig. 62, p. 35 ), atteignant 2 K, apparaissent sur les coupes
aprés fixation au tétroxyde d'osmium (Champy, Hirschler () et coloration au Neoir Soudan B ;elles
ne se colorent pas par 'osmium ni par 1l'hématoxyline ferrigue. On les observe aussi aprés fixation
au formol neutre et coloration au Noir Scoudan sur les tissus examinés in foto, mais avec ce fixateur
ainsi qu'avec le Helly, elles sont dissoutes au cours de l'inclusion. Leur forte soudanophilie et leur
insolubilisation par le tétroxyde d'osmium indiquent gu'il s'agit de lipides.

« Des inclusions d'un deuxiéme type, plus nombreuses que les précédentes, remplissent
la majeure partie du cytoplasme des grands thésocytes ; elles mesurent en moyenne 2 M de diamétre,
mais certaines peuvent atteindre 5 i de diametre et sont alors isclées du reste du cytoplasme par
une mince zone hyaline {fig. 80, p. 35 ). Elles sont d'abord fajblement acidophiles et PAS positives
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Fig. 56 : Attache d'un cordon sur une corbeille, = 1000 (Pouln, trichrome}, - Fig. 87 ¢ Cordon, zone 4 cellules serrées, x 1000 (Boutn,
trickrome), Fig. 58 : Thésocytes, x 2000 (Bouln, PAS, bleu de toluidine). - Fig, 58 : Thésceyte, x 2000 {felly, bleu de loluid!ne).-FiE.

€0 : Icem, (Helly, Feulfen, vert lumiére). . Fig. 61 : Inclusions et granulations des thésocytes, x 4000 (Bouin, PAS, bleu de toluidine),
~ Fig. 82 : Thésocytes, x 2000 { Zfrschler &, noir Soudan B) ; a : début de cordon ; b et ¢ i exirémité de cordon. - Fig, 63 : Théso-
cyte plurinucléé, x 2000 ( formol, hém. ferr.).

35




dang les petits thésocytes, mais leur colorabilité s'accroit au cours de l'évolution de la cellule, et
leur réaction au PAS devient finalement {rég forte ; elles sont négatives au bleu Alcian et se colorent
orthochromatiquement par le bleu de toluidine, L'amylase salivaire est sans effet sur leur réaction au
PAS, qui est bloquée par le Dimédon : il ne s'agit donc pas de glycogeéne, mais de glycoproiéines
neutres. Aprés fixation au Helly, on note, sur coupes, une légére goudanophilie & leur niveauw, ce
qui indique la présence d'un peu de lipides ; mals on ne peut que difficilement leur imputer leur
réaction au PAS, qui apparait aprés tous les fixateurs et n'est pas influencée par l'action de la pyri-
dine a4 60° pendant 24 heures {(sur coupes),

- A ces inclusions PAS positives sont souvent liées des granulations de forme irréguliére,
dont les affinités tinctoriales sont les mémes que celies des noyaux. Comme les deux catégories pré-
cédentes, elles sont d'autant plus nombreuses que la cellule est plus grosse ; cependant, leur nombre
diminue chez les gros thésocytes en migration. La plupart de ces granulations se trouvent i la péri-
phérie des inclusions PAS positives, sous la forme d'un petit grain sphérique ou irrégulier, ou d'un
croissant {fig. 58 4 81, p. 35 ; fig. 165 et 166, pl. II ); certaines inclusions en portent plusieurs,
souvent diamétralement opposées, parfois reliées par une petite tigelle ; d'autres en sont dépourvues ;
enfin quelques granulations isolées dans le cytoplasme ne semblent pas en rapport avec leg inclusions
glycoprotéiques ; parmi celles-ci, certaines, sphériques, atteignent 2 P de diamétre, alors que les
dimensions moyennes soni de 1'ordre du micron ; enfin, quelques unes, sphériques, montrent seule-
ment un petit secteur PAS positif. L.es aspects sont donc extrémement variables.

La répartition de ces granulations est homogéne dans la cellule, Quelques unes sont situées
prés du noyau, mais leur dengité n'est pas sensiblement supérieure & son voisinage ; bien gue cer-
taines apparaissent accoléeg & la membrane nuciéaire, on ne peut affirmer qu'elleg en proviennent,

Ces granulations sont fortement basophiles, et I'hématoxyline ferrique les colore avec beaucoup
d'intensité. Elles sont positives au Feulgen (négatives sur les préparations témoing} ; la réaction est
plus faible aprés fixation a l'alcool acétique et au tétroxyde d’osmium, alors gu'aprés le Bouin et
le Helly, elle est comparable en intensité a celle des noyaux. La ribonucléase ne supprime pas leur
basophilie, mais elles prennent alors une teinte moins violacée avec le bleu de toluidine ; l'enzyme
a d'ailieurs le méme effet sur la coloration des noyaux, Par conire, la bascphilie disparait aprés

action de l'acide trichloracétique & 90° C (test de Schneider).

La réaction de Feulgen est actuellement considérée comme tres spécifique de 1'ADN. Le test
de Schneider jouit également d'une bonne spécificité pour I'ADN et I'ARN (LISON, 1960), et ce dernier
ne semble pas exister en quantité appréciabie dans les granulations. On peut en conclure qu'il s'agit
presque certainement d'ADN. Cependant quelques réserves doivent &tre faites, car si l'analyse
biochimique des acides nucléiques d'Eponges donne des résultats normaux dans le cas général
(BERGMANN, WATKINS et STEMPIEN, 1957), des nucléosides anormaux ont été isolés chez Crypto-
tothye crypta (spongothymidine, spongouridine et spongosine) (BERGMANN et FEENEY, 1950 et 1951);
cette Eponge monire par ailleurs une teneur anormalement faible en ARN {BERGMANN, WATKINS et
STEMPIEN, 1957 ; NIGRELLI et STEMPIEN, 1863). Bien que cette donnée ne permette pas d'avoir
une confiance absolue dang la spécifité de la réaction de Feulgen chez les Lponges, il est trés vrai-
semblable qu'il s'agisse d'ADN, L/'intensité plus ou moins forte de la coloration de ces granulations
par le Feulgen suivant les fixateurs employés indique probablement une différence entre 1'ADN cyto-
plasmique ef 1'ADN nucléaire ; d'autre part, il doil se produire une dégradation de cet ADN au cours
de 1"¢évolution de la celiule, car on observe une modification de la colorabilité : les inclusions PAS
positives seront libérées par les thésocytes et ingérées par les choanccytes (ef. p. 38 ) ; & ce stade
la, les inclusions possédent parfois un granule sidérophile, qui n'est plus Feulgen positif (fig. 168,
pl. IOI).

J'ai discuté ailleurs (VACELET, sous presse) de l'interprétation que i'on pouvait donner & cette
localisation de }'ADN dans les thésocytes de Petrobiona en tenant compte d'autres signalisations d'ADN
cytoplasmique, En effet, on a signalé plusieurs fois de 1'ADN cytoplasmique chez quelques animaux et
végétaux ; suivant les cas, des interprétations différentes ont &été données : provenance éirangére
d'origine infectieuse ; réserve d'ADN ou précurseur d'ADN stocké ou synthétisé dans le cytoplasme ;
ADN issu du neyau jouant un rdle métabolique dans le cytoplasme, Les granulations Feulgen positives
de cetie Eponge ne correspondent probablement pas & la présence d'un virus : leur généralité dans
les cellules des cordons de tous les individus, l'augmentation de leur nombre au cours de l'accumu-
lation des réserves, leur disparition progressive lors des migrations, leurs dimensgions relativement
grandes, sont peu en faveur de cette explication, gue l'on ne peut cependant pas encore écarier de
fagon formelle. Il ne semble pas non plus s'agir d'une réserve d'ADN ou d'un précurseur d*ADN,
comme dans le cas des ovocytes, ni d'une synthése dans le chondriome de 1'ADN nucléaire, telle
qu'elle se produirait chez des cellules en culiure soumises 4 l'action d'une désoxyribonucléase acide
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(CHEVREMONT et colt., 1960). I est plus intéressant de rapprocher le cas des thésccytes de Petro~
biors de ceux ol 1'ADN signalé dans le cytoplasme aurait une intervention métabolique directe, telle
qu'elle a été envisagée pour la glande salivaire d'Felix aspersa {LEUCHTENBERGER et SCHRADER,
1952} : dans cette glande, la quantité d'ADN nucléaire baisserait corrélativement & l'augmentation
de polysaccharides cytoplasmigues, ce qui indiquerait une intervention directe de V'ADN dans le mé-
tabolisme glucidigue, Une telle hypothése serait assez séduisanie dans le cas de Petrobiona, eton
peut invoquer, en sa faveur, la liaison des granulations avec les inclusions FPAS positives (peut-8tre
due, d'ailleurs, & la fixation), leur augmentation simultanée, et la disparition progressive de 1'ADN
cytoplasmique lors de la migration des cellules (stade ol la synthése de la glycoprotéine est proba-
blement terminée). La nature de cetie intervention éventuelle ne peut pas &tre précisée avec les tech-
niques utilisées,

2 - Description histologique

L'aspect histologique des cordons est agsez variable suivant les individus, et dans un méme
spécimen, on observe aussi des différences suivant les zones de 1'Eponge et le niveau du cordon
examiné, Ces variations correspondent soit 4 un tassement progressif des thésocytes dans lesquels
les réserves s'accumulent, soit & une mobilisation des thésocytes riches en réserves sous l'effet
de ceriaines conditions physiologiques.

Dans le cas le plus couramment rencontré durant la belle saison, chez des individus fixés aus-
s8itét aprés la récolie, les petites cellules pauvres en réserves sont situées au début des cordons
et on observe l'augmentation progressive de leur taille et de leurs réserves cytoplasmigues au fur et
a mesure que le cordon s'enfonce dans le canalicule. Lesg cellules sont groupées par deux ou trois
dans des capsules polygonales de mésoglée (fig. 56 et 57, p, 35) ; cetie derniére, écrasée, forme
des parois minces, mais irés denses, dans lesquelles les fibrilles ne sont plus visibles ; cetie den-
gité entrafne une colorabilité beaucoup plus forte que dans les autres régions de 1l'Eponge, Au début
du cordon, les cellules, de contours arrondis, laissent une lacune au centre de la capsule qui les
enveloppe (fig. 56). Puis,dans la profondeur, leur agrandissement produit un écrasement du tissu ;
les cellules s'appligquent étroitement aux parcis de la capsule, tandis que la lacune centrale se réduit ;
enfin, les cellules d'une méme capsule enirent en contact, et les limites de leur cytoplasme devien-
nent floues ; le tissu prend alors un aspect de syncytium, délimités en polygones par les minces
travées mésogléennes (fig, 57, p. 35 ; fig. 166, plL. II ). On observe parfois quelgues noyaux de
forme allongée, qui correspondent peut-8ire a des divisions nucléaires par étranglement ; il est pos-
sible qu'un tel processus contribue aussi a4 la formation de cet aspect syncytial, bien que dans une
megure beaucoup plus faible (le nombre de noyaux par capsule n'étant pas beaucoup plus grand, en
moyenne, dans les parties de cordons syncytiales) ; il deoit &tre responsable de la formation de quel-
ques cellules de taille normale, mais plurinucléées (fig. 63, p. 35 ).

Cet aspect semble correspondre & des cordons en cours de formation, les petits thésocytes
représentant les cellules nouvelles. L'origine de ces nouveaux thésocytes n'est pas élucidée de fagon
trés claire ; i1 est probable qu'il s'agit de choanocytes progressivement isolés dans les canalicules
par suite de la croissance du squeletie principal, et qui entralneraient avec eux un peu de mésoglée
du fond de leur corbeille vibratile, avec quelgues microdiactines. Parfois des corbeilles entidres sont
isolées : certains individus montrent en effet, dans la partieproximale de quelques uns de leurs
cordong, des cavités bordées de cellules plus ou moins dégénérescentes encore faiblement positives
anu PAS ; la destinée de ces corbeilles n'esgt pas connue, mais il ne semble pas qu'il s'agisse 13 du
processus normal de formation des cordons, car au-dessus d'elies, se trouvent déja quelques petits
thésocytes bien plus typiques et groupés par deux ou trois dans des capsules. Etiant donné 1'extréme
pauvreté du mésenchyme chez pPetrobiona, il semble doeuteux qu'une catégorie cellulaire autre que les
choanocytes puisse donner naissance aux cordons. Les petite amoebocytes éosinophiies, que 1l'on ren-
contre parfeis dans des cordons, & n'importe quel niveau, ne se transforment jamais en thésocytes,

mais jouent peut-&tre un rdle de trophocytes, en venant dégénérer & leur contact.

Au cours de la gemumulation de Suberites domuncule {Olivi), les thésocytes seraient 'des amoe-
becytes guelconques qui se transformeraient sur place, lorsqu'ils occupent une certaine localisation
dans 1'Eponge'’ (HERLANT-MEEWIS, 1948) ; ici les thésocytes ne dériveraient pas des amoebocytes,
mais des choanocytes ; ceci serail assez vraisemblable, étant donné le réle primordial que jouent
les choanccytes chez les Eponges Calcaires,

La plus grande abondance et la longueur généralement supérieure des cordons de la partie api-
cale, zone de croissance plus active, montreni que leur formation résulie plus d'un isolement passif
que d'un mouvement actif de cellules migrant dans les canalicules.

Assez fréquemment, et en toules saisong, des cordons présentent dés leur point de départ
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l'agpect syncytial normalement localisé en profondeur (fig, 164, pl. I1I) ; cependant, la réaction du
PAS est généralement plus forte en profondeur, I doit probablement s'agir de zones oll la croissence
est moins rapide, et od les cellules enfermées dans le canalicule ont eu le temps d'accumuler quel-
ques réserves avant l'arrivée de nouvelles cellules,

Quelques cordons montrent, parfois, dans leur partie superficielle, des cellules ayant la méme
disposition que dans les cas précédents, mais étroites et aplaties conire la mésoglée, et trés peu
PAS positives ; en profondeur, l'aspect de ces cordoms est normal, Ces images, peu fréguentes,
correspondent peut-8tre aux tout premiers stades de la transformation en thésocytes, ou & un pro-
cessus de dégénérescence,

Dans certaines conditioens physiclogiques, plus ou moins faciles a préciser, les thésocytes des
parties synceytiales des cordons reprennent leur individualité et se transforment en grosses cellules
arrondies. Le phénoméne peut aboutir dans certains cas & une véritable mobilisation des thésocytes
qui se répandent alors dans le choanoscome.

A la fin du printemps, en été et en automne, la transformation, toujours limitée, consgiste en
une simple réindividualisation des thésoecytes, qui se produit soit au début du cordon, soit sur llen-
semble de sa longueur, parfois sur une portion quelconque encadrée par deux zones syneytiales, Tout
en restant dans leur capsule mésogléenne & parois étroites et denses, les cellules reprennent une
forme ovalaire, en laissant de nouveau une lacune au cenire de la capsule (fig. 165, plL 1II}.

En hiver, le phénoméne peut s'accentuer de fagon considérabie. Les cordons subissent un trés
fort reldchement prés de leur point d'atiache ; la lamelle de mésoglée gui séparait les groupes de
cellules plus cu moins individualisées, se rel&che, et on distingue & nouveau les fibrilles fortement
PAS positives dans un fond plus faiblement coloré {fig. 64, p. 38 ; fig. 167, pl. 11} ; les théso-
¢ytes, bien individualisés, de forme ovalaire et poussant souveni des pseudopodes effilés, migrent
dans cette mésoglée sans gque l'on puisse encore reconnalire les groupes cellulaires de chaque capsule.
Les cellules se deéplaceni aingi vers les corbeilles, puis dans l'ensemble des tissus, jusque dans
1'épiderme. Le cordon se vide ainsi progressivement de ses cellules, et on observe souvent l'aspect
représenté fig. 64 : une zone en coniact avec la corbeille ol gquelgues thésocytes se déplacent dans
une mésoglée trés relchée, une zone ob les thésocytes arrondis et individualisés sont encore groupés
dans les capsules mésogléennes, passant progressivement & une zone syncytiale écrasée. Contrai-
rement & ce qui s'observe durant la belle saison, la réaction du PAS ne présente aucun gradient depuis
le début du cordon jusqu'a son extrémité, La mobilisation des thésoeytes peut se produire jusqu'au
vidage complet des cordons, et, i la fin de 1'hiver, on trouve queilques amas de mésoglée lacunaires
et anhistes, & ¢6té de cordons, toujours plus nombreux, qui ne se sont qu'incomplétement vidés et
qui ont repris leur aspect normal,

L.es thésocytes en migration ne se distinguent guére des cellules resiées en place ; ils poussent
quelques pseudopodes (fig., 65, p. 39 ) et le nombre des granules Feulgen positifs du cytoplasme dimi-
nue ; le fond cyloplasmique apparalt généralement plus hyalin, et les trés grosses inclusions PAS
positives {jusqu'éd 5 u) que l'on observe parfois dans les cellules en place, n'existent plus. Ala
sortie des cordons, leurs dimensions peuvent atteindre 25 y ; il ¥ a ensuite une légére diminution,
probablement apparente et due a l'émission de pseudopodes, Ces gros thésocytes, facilement repé-
rables dang les tissus par leur grande taille, et suriout par leur réaction PPAS posiiive trés forie
et leurs granulations cytoplasmigues basophiles, se placeni sous la ligne des choanocytes (fig. 66,
p. 38 ; fig. 188, pl. III ) ; quelgues uns ont éié observés entire les chosnocyies eux-mémes {fig. 67
et 70, p. 39 ), et ceriains d'enire eux manirent une rupture de la membrane cyioplasmique,permet-
tant une libération des inclusions PAS positives dans la lumiere des corbeilles, od elles sont capiées
par des choanocytes (fig. 67 et 69, p. 39 ), Ces images sont rares, mais quelques uneg d'enire elies
sont trés nettes ; j'ai pu voir, en particulier, & plusieurs reprises, un globule PAS positif accolé &
un choanocyte, juste 4 la base de la collerette {fig. 69). POURBAIX (1933) a montré que c'était par
cette zone gue se fait l'absoption de la nourriture : les réserves libérées par les thésocytes se com-
porteraient donc comme un aliment étranger. Malgré leur netteté, ces images sont trop exceptionnelles
pour gue l'on puisse conclure avec certitude & une telle absorption ; mais cette interprétation est
clairement confirmée par la présence en abondance dans les choanocytes, surtout dans la partie
basale, mais parfois au~dessus cu & c6té du noyau, d'inclusions PAS posgitives de mé&mes dimengionsg
moyennes que celles des thésocytes (fig. 66, 68 et 68, p. 39 ; fig. 167, pl. II) ; ces inclusions
intrachoanocytaires PAS positives n'apparaissent que chez les individus ol se produisent les migra-
tions ; chez les exemplaires ol les migrations sont localisées &4 une zone particuliére, seuls les choa-
nocytes de ceite zone en montrent de nombreuses, Ces inclusions, gul sont conservées par ious les
fixaleurs, résistent & ’extraction, sur coupes, par la pyridine 4 60°C pendant 24 h ; il ne peut donc
pas y avoir confusion avec les sphérules basales csmicphiles des choanocytes, preobablement lipi-
digues., L.e nombre de ces inclusions dans chague choanocyte dépasse rarement 5 ou 6 ; les granules
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Fig. €4 : Cordon au cours des migrations cellulaires, x 1000 (Bouin, trichrome) : a : thésocyte en migration dans le choancsome ; b :
zone de départ dee thésocytes ; c : zone 2 thégocytes arrondis ; d : zone A thésocytes gerrés ; g : lacune laissée par un microdiactine.
- Fig. 65 : Thésocytes en migration, x 2000 (Houln, hém. ferr., dilacération). - Fig. 86 : Thésocytes en migration sous des choano-
eytes, x 5000 (Boutn, F45, bleu de toluidime), - Fig. 67 : Thésocyte en désagrégation dans la ligne des choanocytes ? x 2000 (Boutn, hém
ferr.). - Pig. 68 et 69 : Choanocytes & inclusions PAS positives, x 2008 (Bouln, P43, hém. de groat). - Fig, T0 : Intermdédiaire thésocyte-

choanocyte ¥ x 2000 (Bouln, hém. ferr.\
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qui éfaient liés aux inclusions PAS positives dans les thésocytes, n'apparaissent plus avec le Feulgen
et les colorants basiques, mals sont parfois ¢ncore colorables par 'hématoxyline ferrique, Dans les
choanceytes, les inclusions ont souvent une zone superficielle plus foriement colorable, et parfois
sont assez diffuses, ce qui traduit probablement une digestion.

Cette destinée des thésocytes doit &tre la plus courante. Mais une autre voie peut probablement
étre suivie ; en effef, on rencontre assez souvent des thésocytes migrateurs de dimensions inférieures
a la normale {10-15 1), cependant riches en réserves et foriement PAS positifs ; il est probable que
ces cellules proviennent des grands thésoccytes qui se diviseraient {d'ailleurs, quelques rares mitoses
ont été observées chez des thésocyles juste au moment de la sortie du canalicule) ; d'autre part, on
note parfeis la présence, dans la ligne des choanocytes, de cellules de dimensions intermédiaires entre
les thésocytes normaux et les choanocytes ; enfin, j'ai obgervé une fois (fig. 70, p. 39) une cellule
de 12 &, donc plus grande gue les choanocytes entre lesquels elle était placée, PAS positive, dont le
noyau était pourvu d'un petit rhizoblaste, Tout ceci donne l'impression gu'une transformation directe
des thésocytes en choanocytes doit &tire possible ; mais elie est ceriainement moing fréguente et
moins générale que leur désagrégation, Cette transformation n'aurait d'ailleurs rien d'extraordinaire
étant donné la ressemblance des cellules des cordons avec les cellules totipotentes des gemmules et
réducties des Eponges Siliceuses, A ce sujet, il n'est pas impossible gue les cordons puisse jouer
parfois un réle de tissu de résistance, capable de régénérer 1'Eponge entiére aprés mort des tissus
superficiels ; la démonstration n'a pas pu en éire faite, mais deux faits plaident en faveur d'un tel
phénoméne : d'une part, la régistance gsupérieure des cordons qui, chez des individus gardés en agua-
rium pendant un temps suffisamment long, ont toujours une survie neitement plus longue gue celle
du reste des tissus ; d'autre part, la présence chez certains spécimens d'une strie d'accroissement
dans le squelette principal, indiquant probablement qu'il a eu une régénération aprés mort des
tissus superficiels (ef. p. 14 ),

L.e déterminisme de cette mobilisation des thésocytes était trés intéressant & envisager, mais
malheureusement la méthode expérimentale était d'application assez difficile. Quelques observations
montrent néanmoing que le relfichement des cellules et leur réindividualisation sont les préludes aux
phénomeénes de migration ; ces derniers ne se réalisent gue dans certaines conditions.

Le relfchement non suivi de migration apparait parfois chez certains cordons d'individus récol-
tés et fixés dans les mémes conditions que les spécimens & cordons fous syncytiaux dans les par-
ties riches en réserves, et les raisons physiologiques de cette modification ne sont, alors, pas
connues, Mais ce phénomene est surtout le fait d'individus ayant souffert : on trouve des cordons
reléchés chez des Peirobiona possédant des cheoanocytes en sablier, qui apparaissent scus l'effet d'un
géjour en eau chaude non renouvelée {cf, p, 21 ) ; expérimentalement, un séjour de 1 h dans del'eau
de mer a 25 ou 28°C produit réguliérement un fort reldchement des thésocytes ; la méme consta-
tation a été faite aprés séjour en aquarium, mals dans ce cas la modification se produit aussi en
des saisons ol l'échauffement de 1l'eau des aguariums était faible, et la température ou une mauvaise
oxygénation de l'eau ne sont alors pas neitement en cause ; il semble donc s'agir d'une réponse ,
plus générale que celle des choanocytes en sablier, a4 un milieu défavorable.

Dang les conditions naturelles, ce relfchement ne se poursuit par la mobilisation des thésocytes
que durani la période hivernale. L.e phéneméne est d'ailieurs assez irrégulier, et il est rare qu'il
s0it généralisé a tous les individus d'une m&me récolte : par exemple, 2 individus sur 2 le 30/1/1958,
mais seulement 3 sur 17 le 15/1/1862 ; d'autre part, il est bien souvent 1imité a une zone de 1'Eponge ;
aussi les résuliats obtenus sur le petit nombre d'individus dont j'al pu disposer demandenti 4 &ire
vérifiés, La mobilisation n'a jamais lieu, chez les spécimens fixés immédiatement aprés la récolie,
durant les mois d'avril (23 individus étudiés) et de mai (38 individus) ; par contre, sur 26 spécimens
gardés en aquarium de 2 & 24 jours en mai, 6 ont montré des thésocytes en migration ; durant le
printemps, de mauvaises conditions artificielles sont donc susceptibles de déclencher le phénomeéne,
mais ceci ne se produit plus en été ou en automne, ol de nombreux individus ont pourtant éié gardés
en aquarium jusqu'a dégénérescence compléte des tissus sans qu'il y ait mobilisation des cellules des
cordons, mais un simple relAchement, Ces observations peuvent peut-&tire indiquer l'existence d'une
sorie de diapause un peu comparable & celle des gemmules de certaines Spongillides (RASMONT,
1961}, la "germination' des cordons de Petrobionz ne pouvant &tre déclenchée par un choc physique
que pendant la période printaniére ; mais il est plus probable que les différences saisonniéres dans
les conditions d'élevage, nettement plus mauvaises durant la saison chaude et entrainant alors trop
rapidement une dégénérescence des tissus, en sont responsables.

3 . Conclusion.

Les caractéres des cellules des cordons irabéculaires de Peirobiona massiliana, leur mobilisa-
tion peandant la mauvaise saison, et l'absorption par les choanocytes des matériaux de réserve qu'elles
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libérent, permettent d'interpréter ces cordong comme des formations de réserve, De tels faits sont,
chez les Eponges Calcaires, tout & fait particuiiers & cette Pharétronide. Par contre, il y a quelgues
analogies avec les amas cellulaires de la "silico-calcaire' ¥erlia normani, et d'autre part avec les
gemmules et réducties des Eponges Siliceuses.

Li'existence d'un tissu trés comparable dans les cryptes de Kerlic normani, Démosponge pourvue
4 la fois de spicules siliceux et d*un squelette aspiculeux calcaire (ef. p.101), est tout particuliérement
intéressante, car elle monire gque l'existence des cordons est liée 4 celle d'un squeletie prinecipal
masgsgif, et une comparaison entre les deux Eponges, de position systématique si éloignée, est indis-
pensable. Nerlia n'était connue que de Madére ; je l'ai retrouvée en Méditerranée dans des grottes
soug-marines (VACELET, 1961 a), mais elle est malheureusement trés rare dans cette mer et deux
spécimens seulement ont pu étre étudiés,

Les aspects morphologiques ont été é&tudiés en détail par KIRKPATRICK (1911 a}, Ici aussi,
le tissu est enfermé dans des canalicules, ou cryptes, plus courts que ceux de Petrobiona & cause
de la forme rev@tante de 1'Eponge ; le diameétre de ces cavités n'est pas uniforme, car il y a des
rétrécissements annulaires, percés en leur centre d'un éiroit orifice ; le tisgu se présente ainsi sous
la forme d'un chapelet, ou de "cylindres moniliformes''. Les cellules, de 8 & 15 1, léches au début,
maig €crasées les unes conire les autres dans la profondeur, sont séparées par deg lamelles de
mégoglée, dessinant des polygones contenant chacun une seule cellule (et non deux ou trois comme
chez Peircbiona) ; leur cytoplasme est bourré d'inclusions qui présentent une réaction au PAS faible
prés du point de départ, beancoup plus forte dans la profondeur ; les individus méditerranéens dont
j'ai pu disposer, peu développés, ne possédaient qu'un seul cylindre, peu PAS positif ; mais chez
des exemplaires de KIRKPATRICK conservés au British Museum, les amas celiulaires formaient
plusieurs cylindres successifs, et ceux des derniéres chambres étaient trés fortement PAS positifs.
Il v a done iei aussi une accumulation progressive de réserves. La substance de réserve est toujours
PAS positive aprés action de l'amylase salivaire ; ga réaction est bloguée par le Dimédon : il ne
s'agit donc pas de glycogéne, Le noyau de ces cellules est trés petit (1,5 & 1,7 i) et peunvisible, Au-
cun des individug étudiés n'a subi une fixation permetiant une bonne réaction de Feulgen, et il n'est pas
possible de préeciser s'il y a aussi de 1'ADN cytoplasmique dans ces celiules. Ces éléments res-
semblent beaucoup aux thésocytes totipotenis des gemmules de Démosponges.

Bien que KIRKPATRICK ait récolté des Xerliac en hiver, il n'a pas signalé de migrations de ces
thésocytes, et je n'en al pas vu sur ses propres coupes ou sur les miennes, La destinée de ces
cellules n'est donc pas connue, mais les analogies avec les cordons de Petrodbione montrent qu'elles
doivent avoir un réie similaire,

L.a présence simultanée d'un squeletie aspiculeux et d'amas de cellules a4 réserves chez
Petrobiona et Ferlie montre une Maison entre ces deux formations. La premiére hypothése de
KIRKPATRICK, atiribuant aux amas cellulaires un réle dans la sécrétion du calcaire aspiculeux, ne
peut pas &ire soutenue, ainsi gue je l'al montiré p, 33, Je crois plutét que le squelette aspiculeux
offre, par ses cavités, une possibilité d'isolement pour ceriaines celiuies, qui subiront alors cette
évolution particuliére. Ceci n'est pas sans analogies avec la formation des gemmules des Démos-
ponges @ ces gemmules se forment souvent au contact du support, et d'abord par une accumulation
cellulaire dang des cavités de ce dernier (HERLANT-MEEWIS, 1948) ; ce n'est qu'aprés gue se cons-
titue une coque protecirice qui réalise un isolement plus complet. Chez Petrobiona et chez XNerlia,
la particularité principale est, au fond, le fait que l'Eponge sécréte elle méme un subsirat caverneux
qui permettra de telles accumulations de cellules, 4strosclera willeyana et Nurrayone phanolepis ne
prégsentent pas de phénomeénes de cette sorte malgré leur squelette aspiculeux, probablement parce
gue c€ squelette, beaucoup plus lacuneux, ne permet pas un isolement suffisant,

i.e role de l'isolement celivlaire dang la dédifférenciation et l'accumulation de réserves chez
ies Eponges mérite d'étre pris en considération. POURBAIX {1335) et LEVEAUX (1939) attribuent
un réle a 'asphyxie dans le décienchement de la gemmulation des Spongillidee, asphyxie due & une
désorganisation du choanosome 4 la base de 1'Eponge, et qui inhiberait les réactions d’assimilation
en faveur de la formation de substances de réserves ; d'aprés ANNANDALE (1815}, la gemmulation
des Cliones serait induite par 1'isolement partiel de portions d'Eponges dans les galeries qu'elles
creusent ; d'aprés cet auteur, il he saurait y aveir d'influence saisonniére dans le cas de certaines
espéces qui forment des gemmaules & de grandes profondeurs, dans des conditions de milieu stables ;
TOPSENT (1900, p. 87) avait déja nié une influence saisonniére dans la gemmulation des Cliones,
RASMONT {1961) conteste lui aussi un déterminisme exogéne dang le déclenchement de la gemmulation
et pense que, chez les $pongillidoe, la gemmulation est déierminée par un déséquilibre enire le
nombre des archéocytes et celui des autres catégories cellulaires, thécorie qui s’appuie sur des ex-
périences précises ; chez ces Eponges, les phénoménes sont beauccup plus complexes que la for-
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mation des cordons de Petrobiong et de Xerlia, et il esi difficile de les comparer ; mais le point
intéregsant est que l'accumulation des réserves cellulaires semble 8tre, dans tous les cas, sous
la dépendance d'un isclement préalable, de détermination et de réalisation plus ou moins simples.
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CHAPITRE Il

REPRODUCTION

I - INTRODUCTION

Les Eponges Calcaires sont certainement les Spongiaires les mieux connus au point de vue
ovogenése et développement ; ceux-ci ont été particuliérement bien étudiés chez Sycorn raphanus Schmidt
et Grantia compressa {Fabricius}, Les principaux traveux sur ce sujet ont été résumés par DUBOSCQ
et TUZET {1937) qui ont éiendu ces recherches & dl'autres espéces: leucandradiverses, Sycon elegans
{Bow. ), leuccsolenia botryoides (Ellis et Solander}, Clathrina coriacea (Montagu}. SARA (1955 b),
COLUSSI (1858) et LUTFY (1957 & et b) ont, depuis, apporté guelques précisions sur le dévelop-
pement de Sycon raphanus, Grantie compressa et Clethrina coriacea.

Ces quelques espéces, bien connues, mises & pari, nous ne disposons que d'observations for-
tuites et trés incomplétes pour 1l'ensemble des autres Eponges Calcaires ; la plus grande lacune
réside dans la sous-classe des Calcinées, & larves parenchymella, ofi seule la reproduction du

genre (lathrina est connue.

Chez les Pharétronides actuelles, nous ne connalssons qulun seul stade du développement de
Kinchinella lamellosa Kirkpatrick, chez qul a été décrite sommairement et d'aprés des individus
mal fixés, une larve de type parenchymella (KIRKPATRICK, 1908).

Cette bonne connaissance de l'ovogenése et du développement des Eponges Calcaires, du moins
de certaines espéces, rend trés frappante l'ignorance & peu prés absolue dans laquelle nous sommes
de leur spermatogenése. Alors que chez les Démosponges nous connaissons la spermatogenése de
la plupart des ordres, chez les Calcaires, la seule observation valable est celle de GATENBY
{1920 a), qui a décrit, chez un seul individu de Grantia, des spermatocytes et des spermatides fla-
gellées ; bon nombre d'auteurs (HAECKEL, 1871 ; SCHULZE, 1875 ; POLEJAEFF, 1882 et 1883 ;
DENDY, 1815) ont décrit des stades de la formation des spermatozoides, mais GATENBY {1920 a
et b, 1827} a montré qu'il ne s'agissait pas de spermatogenése, mais de parasites unicellulaires,
rejetant ainsi toutes les descriptions de 'morula spermatigues' antérieures. Chez la Pharétronide
Kinchinella lamellosa, KIRKPATRICK (1908} décrit briédvement des formations qui seraient des amas
de spermatides, qui, par éclatement, libéreraient des spermatozoides & t€te ovale ; j'ai revu les
coupes de cet auteur au British Museum, et il ne s'agit pas de spermatogendse, malis de sortes
de cellules sphéruleuses, souvent infestées par des bactéries.

GATENBY (1927) a essayé d'expliquer cette anomalie en supposant une transformation trés
rapide de certains choanocytes, et croit avoir observé des sitades préliminaires de cette transfor-
mation : ce seraient des choanocytes dépourvus de collerette, possédant une sphére de peiiis gra-
nules au-dessus du noyau, lequel est réticuié,

Chez Petrobione, je n'ai pas été plus heureux que ies auteurs précédents, et je n'al eu aucune
image de la spermatogenése ; les choanccytes particuliers de GATENBY, dont on peut d'ailleurs
douter qu’il s'agisse de spermatogonies, n'ont pas été observés,
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II - OVOGENESE ET DEVELOPPEMENT

A - GENERALITES -

a) Période de reproduction.

Les données sur la période de reproduction des Eponges Calcaires sont trés peu nombreuses
et, le plus souvent, notées fortuitement au cours d'un travail histologique. Ces renseignements mon-
trent, d'une maniére générale, une période de reproducticn trés étalée durant toute la belle saison,
avec un ou deux stades présents dans chaque individu, et synchrones chez les différents individus ;
chez Grantla compresse, toutefois, DUBQOSCQ et TUZET (1837) signalent la présence simultanée de
nombreux stades chez chaque individu,

La période de reproduction de Petrobiona massiliane est conforme au type général.

Liapparition des premiéres jeunes oveogonies et des premiers jeunes ovocytes, un peu plus
tardive que chez Sycon raphanus et S. elefans, ne se fait, & Marseille, qu'en avril ou en mai suivant
les années ; ces différences annuelles doivent &tre imputables & la température de l'eau. Cefte pre-
miére apparition est souvent beaucoup plus importante que les suivantes, mais il y a beaucoup de
déchets ; en effet, les premiéres amphiblastules mires, généralement observées en julllet, ne sont
pas particulidrement nombreuses, L'époque de l'apparition des séries suivantes est trés variable,
et 1'éclosion d'autres amphiblastules est étalée sur une péricde qui va de la fin septembre & décem-

bre, et méme parfois & janvier,

A partir du mois de juin, beaucoup d'individus possédent deux stades différents, scuvent d'iné-
gale abondance., Mais ceci n'est pas absolument général, et on observe des différences suivant les
années, suivant les localités, et suivant 1'époque de l'année {en automne 1959, trois ou méme quatre
stades différents ont été obgervés chez la méme Eponge).

A quelgues rares exceptions prés, les éléments sexuels sont remarguablement synchrones
chez les individus d'une méme grotte ; par exemple, 10 spécimens ont €té récoltés le 15 octobre
1962 ; 3 étaient stériles, 6 avalent de jeunes stomoblastules exactement au méme stade, 1 seul,
légérement en retard, n'avait que les premiers stades de la segmentation. Toutefois, en automne
1959, o certains individis mentraient plus de deux stades 4 la fois, le synchronisme n'existait

que pour un seul de ces stades.

Ce synchronisme est moins net entre spécimens de grottes différentes dans la région mar-
seillaise, et, bien que l'évolution se fasse & peu prés & la méme période, la concordance est moins
parfzite ; mais il ne s'agit toujours que de faibles différences, D'autre part, un des deux stades
présents peut &ire trés abondant dans une grotte et avoir avorté chez les Petrobiora d'une autre
grotte, pour des raisons peu claires d'ailleurs ; ainsi, le 2 juillet 1963, on trouve & la grofite du
Figuier (cf.carte, p. 84) des ovocytes d'une soixantaine de b et des blastules & flagelles inter-
nes, alors que dans la grotte de la Triperie, distante de 200 m seulement et & une profondeur
légérement inférieure, il n'y a que des ovocytes un peu en retard par rapport & la grotte du Fi-
guier ; au contraire, dans la grotte de 1'Oule, c'est le stade le plus jeune qui a disparu, car le
10 juillet 1963, il n'y a que de trés jeunes amphiblasiules, On peut parfois metire cette disparition
de certains éléments sexuels, gui se produit seulement au cours des premiers stades de llovogengse,
sur le compie d'une période de froid au printemps (le printemps rigoureux de 1962 semble avoir
été ressenti dans plusieurs groftes), mais il est difficile d'expliquer de cette fagon des différences
entre grottes voisines ; la profondeur ne semble pas avoir d'importance {(par exemple, & la Triperie,
les individus récoltés & 5 m ont une évolution identique & celle des individus récoltés & 15 m).

b} Richesse en éléments sexuels ; localisation.

La richesse en éiéments sexuels et la proportion des individus stériles sont également assez
variables d'une grotie & l'autre ; par exemple, les Petrobiona de la grotte de la Triperie, norma-
lement fécondes en juin 1961, ont été particulidrement peu fertiles au cours de 1962 et de 1963,
alors que durant ces deux années, celles des grottes de Niclon, du Congloué et du Veyron le sont

davantage.

L.a quantité d'ovocytes d'une taille supérieure a 204 et d'embryons est toujours treés faible
par rapport aux Eponges Calcaires étudiées par d'autres auteurs ; par exemple, une coupe longi-
tudinale de 5p d'épaisseur d'un individu particuliérement fécond, de ! cm de haut, monire au maxi-
mum une qQuinzaine d'éléments sexuels. Cetite pauvreté contraste remarqguablement avec la richesse
d'un Sycon raphanus par exemple, souvent littéralement bourré de produits sexuels ; on peut la rap-
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procher de la grande quantité de réserves emportées par la larve, et de la longévité certainement
plus élevée chez Petrobiora. L'étude eytologique de la reproduction n'en esi évidemment pas facilitée.

Ovocytes el embryons sont généralement dispersés dans toutes les zones de 1'Eponge. Lors-
qufon trouve deux stades & la fois, ils sont souvent répartis dans des zones différentes, mais ici
aussi, cetie régle n'est pas absolue et il y a parfeis des mélanges. Chez Sycon elegans, DUBOSCQE
et TUZET (1944) ont signalé que le stade le plus avancé était situé dans la zone de 1'Eponge Ia
plus Agée, de nouveaux stades apparaissant dans les tubes radiaux nouvellement formés ; rien de
tel ne s'observe chez Peirobiona, et frégquemment, des amphiblastules et des ovocytes sont diamé-
tralement opposés sur des coupes transversales, et donc situés dans des pariies de méme &dge ;
cette différence doit s'expliquer par une durée de vie plus élevée et par une croissance beaucoup
plus lente. Toutefols, il arrive, chez gquelques individus récoltés au printemps, que les ovogonies
et les jeunes ovocytes soient localisés & la base de 1'Eponge, et en un nombre si important que
1'on peut douter que ceite partie puisse ensuife reprendre un aspect normal, car la plupart des
choanacytes sont transformés.

¢) Durée des différents stades.

La durée de 1'évolution des ¢éléments sexuels a pu €ire approximativement déterminée dans la
région de Marseilie, et ces résultats sont résumés dans le {ableau suivant, basé sur des obser-
vations faites pendant plusieurs années et en diverses saisons ; il ne s'agit que de valeurs moyen-
nes, car les stades printaniers semblent avoir une évolution un peu plus lente, alors qu'elle est
accélérée a la fin de 1'été ; la température de l'ean a certainement un rdle prépondérant dans cette
vitesse d'évolution.

L'ensemble du développement, depuis la prophase méiotique jusqu'ad l'amphiblasiule mdre,
demande entre 75 et 85 jours,

., 15 . 2. . . 15 j.
Ovocyte en prophase méiotique —— ovocyte de 504 = ovocyte & amas moruliforme 20 ove-

g j. 1o j.
cyte en fin de vitellogenése_.....f.., stomobliastule a4 flagelles internes L)amphiblastule a 4 cellules
20 j.
ectodermiques—J> amphiblastule mtre,

En conclusion, la reproduction de Peirobiona est répartie sur la majeure partie de l'année,
comme cela semble é&tre le cas chez beaucoup d'Eponges Calcaires. Toujours discréte, elle ne
s'accompagne qu'exceptlionnellement d'un bouleversernent des tissus.

B - LES PREMIERS STADES DE L'OVOGENESE -

a) Les ovogonies.

L'origine des ovogonies chez les Eponges Calcaires a été assez discutée, mais DUBOSCQ et
TUZET ont maintenant démontré leur provenance choanocytaire. Je n'ai pas suivi avec certitude la
transformation des choanocytes en ovogonies, comme DUBOSCQ et TUZET (1944) l'ont vue chez
Sycon elegans ; cependant, ceriains choanocytes qui, chez des individus ou les ovogonies sont nom-
breuses, montrent une basophilie cytoplasmique assez accentuée, peuvent €tre considérés, avec
assez de vraisemblance, comme des intermédiaires. Etant donné le nombre parfois trés élevé d'ove-
gonies et la grande réduction du mésenchyme de Petrobiona, cette origine choanocytaire des gamétes
ne fait guére de doute ; d'ailleurs, lorsque l'apparition des ovogonies se fait en grand nombre dans
certaines zones, elle z'accompagne d'un bouleversemeni des corbeilles trés significati{ ; ceriaines
corbeilles, encore repérables par leur enveloppe de mésoglée, sont entidrement transformées et ne
montrent plus que des ovogonies a différents stades et de trés jeunes ovocytes,

Cette évolution brutale, localisée a la base de 1'Eponge, est assez exceptionnelle ; elle n'a
été observée qu'au printemps. Au cours de l'évelution normale, beaucoup plus discreéte, l'interpré-
tation des divers éléments est plus difficile ; on trouve socuvent, sous la ligne des choanocytes, des
cellules d'une dizaine de |1, avec un neyau nucléolé de 5 environ au repos ocu non ; certaines d'entre
elies doivent représenter des cellules germinales, mais je n'ai pas réussi & les distinguer avec
certitude des ovogonies et des jeunes ovocytes. Seuls seront décrits ici les stades que l'on peut
interpréter strement d'aprés les résultate de DUBOSCQ et TUZET.

Au repos, les ovogonies sont des cellules {fig.7l, p.46 ) de 7,5 & 8,54, & noyau de 4,5 &
5,34 ; le nucléole mesure 14 environ. Leur cytoplasme de forme assez réguliére contient quelgues

zones faiblement basophiles.
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Fig. 71 :Ovogonie I dans le mésenchyme. - Fig, 72 & 75 : Prophase d'ovogonies I dans le mésenchyme. - Fig, 76 et 77 : Ovogonies
1 en métaphase et en anaphase dans Ia lumitre d'une corbeille, - Fig, 78 : 2 ovogonigs II dans une corbeille. - Fig, 79 : Jeunes ovo-
cyteg dans la lumi2re d'une corbeille. - Fig. 80 : Ovocyte reven: dane le mésenchyme, - Fig. 81 et 82 : Ovocyiee en prophase méio-
tigue, - Fig, B3, 84 et 85 : Jeunes ovocytes surmontés d'un choanocyte aplati. - Fig. 86 : Ovocyte (?) & calotte cytoplasmigue. -
Fig 87 :Ovocyle aprés la prophase. - Fig. 88 : Choanocyte absorbant une inclusion, peut-8tre le spermatozolde. - Fig. 89 : Ovocyte
captant la cellule charriante ? . « x 4000, sauf fig, 89 {x 2000). 71 & 78 : formol, hém. ferr.. 80 & 87 : Bouin, hém. ferr.. 88 ; Champy, hénm.
ferr.. 89 ; Bouln, pyronine, dilacération.
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Au cours de la division ovogoniale, la chromsatine devient plus granuleuse, puis filamenteuse,
tandis que le nucléole perd de sa colorabilité (fig.72 et 73, p. 46 }. Puis les chromosomes s'indivi-
dualisent par coupure du filament et s'apparient. Ces chromosomes appariés, scuvent en forme
d'haltére et arqués, ressemblent & ceux décrits par JORGENSEN {1918) et par DUBOSCQ et TUZET
(1937} chez Spcon rophanus lore de la mitose ovogoniale, Dans ceriains cas favorables, on peut appré-
cier le nombre de paires, qui, certainement supérieur & 10, se situe entre 12 ei 15 ; 14 semble
la valeur la plus probable, La membrane nucléaire disparait (fig.74 et 75, p. 46 ) et les chromo-
somes se rassemblent en une plague équatoriale, ol, bien qu'épaissis et serrés, ils apparaissent
néanmoins toujours groupés par paires (fig,76, p, 46 j. Cette ovogonie en méiaphase passe entre
les choanocytes et pénéire dans la lumiére dune corbeille ; alors légérement plus petite (6 & 7, 4p),
elie se déforme davantage ef pousse souvent de courts pseudopodes. Lfanaphase se produit soit entre
les choanocytes, soit plus souvent au centre d'une corbeille (fig.77, p.46 }. Les deux ovogonies de
deuxiéme ordre {fig.78, p. 46 } se redivisent sans doute immédiatement, et quelgues métaphases
observées dans des cellules voisines, de 4,5 & 54, doivent correspondre & ceite division.

Cetie deuxigme division donne les ovocytes, qui sur les coupes, apparaissent souvent groupés
par quatre dans la lumiére des corbeilles, Ces ovocytes sont de petites cellules (fig.79, p. 46 )
arrondies, de 3,5 & 4,2 de diameétre, & cytoplasme trés peu bascophile, dont le noyau de 2,14
montre quelques gros granules et un petit nucléole, Iis sont souvent situés trés prés des choa-
nocytes, sans montrer touiefois d'appareil de fixation tel que celui qui a €été observé chez Grantia
(DUROSCQR et TUZET, 1837). Un certain nombre d'entre eux, probablement appelés a dégénérer,
sont binucléés ou présenient des malformations nucléaires, phénomeéne fréquent chez les jeunes ovo-

cytes d'Eponges.

b} Le petit accroissement de l'ovocyte.

Le jeune ovocyte retourne dans le meésenchyme aprés un léger accroissement qui va se pour-
suivre sous la ligne des choanocytes. L'oveoecyte, gul mesure environ 7¢ avec un noyau de 4 & 5§
lors de son passage enire les choanocytes (fig.80, p. 10}, atteint bientdt 9 & 10 p.

Clest & ce moment que se situe la prophase méiotique, qui esl done, comme chez Sycon elegans ,
nettement plus précoce que chez Sycon raphanus cu Grantio compressa. l.es images de cetie prophase
ne semblent pas offrir de pariicularités, mais elles sont, dans le cas général, assez difficiles a
distinguer des mitoses ovogoniales ; j'ai vu cependant guelques cas indubitables de stades lepto-
ténes, avec de longs filaments enroulés gui s'épaississent et forment des anses qul semblent atta-
chées au nuclécle (fig.81 et 82, p. 46 ),

Un peu avant la prophase, mais aussi parfois durant la prophase, ou un peu aprésg, le jeune
ovocyte est souvent surmonté d'un choanocyte aplati doni la base est concave, en contact avec lul
soil par les deux bords de la concavité, soit par toute la surface (fig.83, 84 et 85, p. 46 }. Ce
choanocyte, généralement dépourvu de flagelle et de collerette, joue probablement un réle nourri-
cier, mais je n'al pas pu déterminer s'il était englobé ou seulement sucé., On trouve chez certains
individus gardés quelques jours en aquarium, des cellules de 7 & 9u (fig.86, p. 46 ), qui montrent
sur un cdté une sorte de calotte cyloplasmigue énigmatique ; il doit s'agir d'aspects de dégéné-
rescence,

C -~ LA CAPTURE DU SPERMATOZOIDE ET LA CELLULE CHARRIANTE -

L.e curieux mode de fécondation des Eponges est connu depuis leg travaux de GATENBY (1920),
confirmés par DUBQSCQ et TUZET. La pénétration du spermatozoide dans la colierette d'un choa-
nocyte situé au-dessus d'un jeune ovocyle, suivie de son enkystement dans cette cellule charriante,
semble général chez les Eponges Calcaires et a ¢é1€ décrite chez guelqgues rares Démosponges. Ce
phénomeéne existe certainement aussi chez Petrobionsg, mais il n'a pas pu €ire observé ; la capture

du spermatozolde se produit généralement au voisinage de la prophase méiotique ou un peu aprés ;
or mon matérie} est tr&s pauvre pour les stades succédant immédiatement & cette prophase. Quel-
gues images ont bien été observées, mais il pourrait lout aussi bien s'agir de parasites ; le choa-
nocyte absorbant un corpuscule représenté fig.88, p. 46 n'était pas situé au-dessus d'un ovocyte et
cette image est trés douteuse,

La celiule charriante sera décrite plus loin, alors gqufelle est déja enfoncée dans l'ovocyte ;
elle n'a jamals €té reconnue avec certitude & l'étar libre, ce qul s'explique aisément par 'insuffi-
sance du matériel et par la bridveté¢ de sa phase autonome, due & la précocité de la fécondation chez

la Pharétronide.
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J'ai observé une fois une celiule contenant une inclusion accolée & un cvocyte de 12,5y, qui
pourrait bien représenter le début de l'enkystement du spermatozoide {fig,89, p. 48 ), mais cette
image est elle aussi trés insuffisante.

D - LE GRAND ACCROISSEMENT DE L'OVOCYTE ET LA FECONDATION -

a) La capture de la cellule charriante et la pseudofécondation.

Le noyau revient au repos, aprés la prophase méictique, chez l'ovocyte d'une dizaine de p
(fig.87 et 89, p. 46) ; ce noyau est assez homogéne, avec cependant quelques petits grains de
chromatine, et un nucléole de 1 & 1,24 ; il mesure régulidrement 5. Le cytoplasme présente
une basophilie de fond assez accentuée, avec des formations fibrillaires prenant encore plus for-
tement les colorants basiques ; cette basophilie cytoplasmique, qui disparalt trés facilement sous
l'action de 1la ribonucléase, doit é&tre due & 1'ARN et les diverses formations fibrillaires corres-
pondent probablement & l'ergatoplasme. A ce stade, lovocyte n'a pas encore regu la cellule char-
riante,

L'‘ovocyte aborde alors une phase de nutrition active, sans intervention de cellules spécialisées
comme chez Sycon ou Grantig, mais avee émission de lobopodes, fandis qu'il regoit la cellule char-
riante et le spermatezolde, Mon matériel est trés pauvre pour ces stades 14 ; seuls quatre exem-
plaires (dont un seul était bien fécond) m’'’ont montré le passage de i'ovocyte d'une dizaine de U &
l'ovocyte de 35 .,

Des ovocytes de 15 a 204 ont été vus chez deux individus. Ils monirent déja un grand axe
longitudinal, paralléle & la ligne des choanocytes sous laquelle ils se trouvent, et un petil axe trans-
versal perpendiculaire. L.eur noyau, de 8 & 9, contient de nombreux grains de chromatine sur un
réseau (fixation au Bouin) ; le nucléole, de 34, monire une petite vacuecle. A ce stade, l'ovocyte
pousse seulement quelques expansions courtes et épaisses, par lesquelles il commence & englober
ou 4 sucer des choanocytes normaux.

Alors que chez l'un de ces exemplaires, l'ovocyte n'a pas encore regu la cellule charriante,
on distingue déji dans les trés rares ovocytes de l'autre, une cellule complétement enfongée dans
le cytoplasme au pdle de 1'axe transversal ; le spermickyste n'a pas été distingué dans cette cellule .

C'est donc lorsgu'il mesure de 15 & 20, au début de l'émission de pseudopodes, que l'ovo-
cyte regoit une celiule particuliére ; les stades suivants vont montrer gu’il s'agit bien de la cellule
charriante, qui est par conséguent recgue trés précocement,

Des ovocytes un peu plus développés ont été observés chez deux auires exemplaires,

Chez le premier, fixé au Bouin, les ovocytes, relativement nombreux, mesurent aux environs
de 25 ¢ (fig.90 & &4, p. 49 ) ; en pleine période de nutrition active, ils émetient, par la face oppo-
sée au point de pénétration de la cellule charriante, donc par la région végéiative, des lobopodes
longs de plus de 20§, qu'ils appliquent sur des cheanocytes non modifiés d'une corbeille voisine ;
ces choanocytes doivent E&tre sucés et, peut-étre, englchés ; des rétrécissements s'observent par
endroits sur ces expansions, gui sont prolongées par de trés fing filaments {fig. 80 et 91, p. 49 }.
Cette émission ne correspond pas & un déplacement, comme chez Sycon raphenus ou l'ovocyte doit
aller dans l'atrium chercher sa cellule nourriciére ; ici, l'ovocyte se nourrit, puis sera nourri sur
place, et les pseudopodes n'ont qu'une fonction trophique, comme chez Sycon elegans. Remarquons
gue les choanocytes sucés sont ceux gui se trouvent au voisinage de la face végéiative de l'ovocyte ;
ceux de la corbeilie tangente & la face animale ne sont pas touchés. lL.e noyau mesure de 10 & 124,
sa chromatine forme des granules bien individualisés fixés sur un réseau, surtout aux noeuds de
ce dernier ; le nucléole, de 3,5 a 4, est souvent de forme irréguliére ; il semble parfois y avoir
des extrusions nucléolaires (fig.92, p. 49 ), phénomeéne qui a été observé au debut de nombreuses
ovogenédses, mails que l'on a beaucoup discuté ; 1'expulsion compléte du nucléole hors du noyau,
dont je n'ai eu gu'une seule image, est douteuse, et il s'agit probablement d'un artéfact indiguant
cependant une consistance différente du nuclécle 4 ce stade ; cependant, on observe f{régquemment
le nuclécle accolé & la membrane nucléaire, parfois méme en partie expulsé et déformé au passage
de la membhrane, ce qui montre une activité particuliére & ce moment, Une forte émission chro-
midiale se produit alors, et le cytoplasme se remplit de petites inclusions sidérophiles,

La face de l'ovocyte qui n'émet pas de lobopodes s'incurve irés fortement en gon milieu, qui
colncide avec le pdle de l'axe transversal, c'est-&-dire le pdle animal d'ol dérivera finalement
l'ectoderme larvaire {cf.p. 76 ) ; elle forme en ce peoint une dépression profonde et & bords irés
nets qui atteint presque le noyau ; dans cette dépression se trouve logée une petite cellule {7 & 8u de
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Fig. 890 : Ovocyte en phase de nutrition active, vu par le pbe végétatif. - Fig. 91 :Jdem, avec la cellule charriznte, - Fig, 92 :
Jdem , expulsion partielle du nucléole. - Fig. 93 et 94 : Neétail de la cellule charriante enfoncée dans l'ovocyte. - Fig, 95:CQvocyte
evec cellule charriante contenant le spermatozoide enkysté, - Fig. 98 :Transmission du spermiokyste & Lovocyte.- Fig, 97 : Noyau
de l'ovoeyte (méme stade que 96). - Fig. 98 ; Ovocyte au méme stade que 98, captant une inclusion énigmatique. - x 1500, souf 53 et

94, x 2000. 90 & 95 : Bouln, hém. ferr. 95 6f 98 : Heily hém. ferr. 87 : Champy, hém. ferr. - Qv : oweyte Sp. :spermatozolde Spk. :
spermiokyste ; C. ch. :cellule charrionte ; N. e, ch. : Foyou de la cellule charrionte ; €, n. : tellules nourrictares.
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long en moyenne), entiérement enfoncée dans le cytoplasme de l'ovocyte, comme chez lLeucandra gossel
{Bow. )} (DUBOSCQ et TUZET, 1842) ; parfois méme, les bords de la dépression se referment légé-
rement (fig.93), mais cette celiule ne sera pas englobée, & la différence de ce gque DUBOQOSCQ et
TUZET (1942) ont signalé chez Leucandra nivea {Grant) ; au contraire, elle ressortira par la suite .
Le noyau de cette cellule mesure régulidrement 34, et sa chromatine est rassemblée en pefits
granules se détachant sur un fond sombre ; le nucléole est petit, mais bien net et constant. Son
cytoplasme ne monire ni amas de pigments comme chez Sycon raphanus ei Grantia compressa, ni sphé-
rules comme chez Spcon elegang; on y distingue parfois le spermiokyste, et je figure (fig.81, 93
et 94) les trois images les plus neties que j'ai pu en obtenir. A vrai dire, si tous les ovocytes ont
cette celinle enfoncée dans leur cytoplasme, on ne distingue pas le spermiokyste dans beaucoup
d'entre elles, méme en suivant cette cellule sur plusieurs coupes successives ; il s'agit pourtant
sans conteste de la cellule charriante, Quand le spermiokyste est visible, il a une structure tout
& fait normale ; il est toujours formé de deux parties distinctes et on y distingue soit deux gra-
nules de taille inégale accolés (fig,93), soit un granule de 1,54 & c6ié d'une vacuole portant un
petit granule périphérigue (fig, 91 et 94) ; ce dernier aspect ressemble & celui de la spermie encore
nue de Specon elegans. Chez cette espéce, le spermatozolde s'entoure rapidement d'une coque sidéro-
phile (DUBOSCQ et TUZET, 1944} ; il est possible que ce soit une coque semblable, gul sera d'ail-
leurs fortement développée plus tard, qui cache la spermie sans étre elle-méme colorable, ce qui
expliquerait peut-é&tre la rareté des images. Ce kyste est toujours situé entre le noyau de la cel-
lule charriante et le fond de la dépression, ce qui est conforme aun cas général. I.e point de ren-
trée de la cellule charriante dans l'ovocyte est trés constant., Les deux ou trois choanocytes qui
se trouvent au contact de l'ovocyte pres de ce point de rentrée montrent déja les premiers signes
d'une transformation en cellules nourriciéres, transformation qui va ensuite s'étendre A l'ensemble
de la corbeille dont ils font partie ; ils ont perdu leur flagelle et légérement grossi (10 & 144,
ainsi gque leur noyau, qui, plus clair que celui des choanccytes normaux, atteint 4, 5¢ et posséde
un nucléole plus gros et plus net (fig.91).

Chez le deuxigéme individu, fixé au Bouin lui aussi, les ovocytes (fig.95, p. 49} sont un peu
plus gros (30-35it) et leur noyau, a réticulation moins nette, atteint 12 & 14 ; 1l'émission des
pseudeopodes a cessé, et l'ovoeyte a pris la forme qu'il gardera durant le reste de son développe-
ment : le pdle de pénétration de la cellule charriante, c'est-a-dire celui qui se trouve juste sous
la ligne des choanocytes, est aplati, tandis que le péle opposé, végétatif, est généralement renflé
en ddme. La cellule charriante, toujours complétement enfoncée dans l'ovocyte, et alignée sur la
face plane de ce dernier, comme chez Leucandro gossel, a légérement augmenté elle aussi et mesure
maintenant une douzaine de p, avec un noyau de 44 et un nucléole de 1 & 1,2H ; son cytoplasme
est un peu vacuolisé. Le renforcement de i'ovoeyte qui contient cette cellule a parfeois une partie
de sa membrane épaissie, ce qui doit représenter une ébauche de l'appareil de capture du spermio-
kyste, si bien développé chez dfautres Calcaires. Le spermatozoide n'est plus visible, mais on
trouve & sa place une inclusion de 44 irréguligrement sphérique, fortement colorable par 1'héma-
toxyline ferrique, bleu verddire avec le bleu de toluidine ; déja irés dure, elie résiste au rasoir
qui la déplace fréquemment hors de la cellule charriante, ol la place qu'elle occupait est alors
signalée par une vacuole. Il s’agit certainement du spermiokyste, mais la formation de la coque
a lieu tardivement ici, un peu comme chez Sycon elegans ; chez cette derniére espeéce, la spermie
est d'abord nue, puis tandis que le noyau de la cellule charriante disparalf, des bdticnnets chroma-
tigques se forment et constituent une coque autour du gaméte mile ; DUBOSCQ et TUZET (1944)
doutent de l'origine nucliéaire de cette coque, malgré la simultanéité de sa formation avec la dis-
parition du noyau ; chez Petrobiona, la coque apparait alors que le noyau est toujours normal, ce
qui confirme cette manidre de voir, Je n'ai eu aucune image de la formation de cette capsule. Enfin,
la modification des choanocytes voisins de la cellule charriante se poursuit ei s'étend de part et
Adlavire, intéressant ainsi un nombre croissant de choanocytes.

Mon matériel est un peu plus abondant pour le stade suivant, caractérisé par la transmission
du spermiokyste & l'ovocyte de 35 & 401 (fig, 96 et 97, p. 49 ) ; mis & part un léger grossissement,
l'ovocyte et son noyau n'ont pas changé. IL.e spermiokyste a grossi jusqu'a 5§ ; toujours trés dur,
il n'a pas une forme bien définie et est tanidt sphérique, tantdt ovolde ; sauf en cas de déplacement
accidentel, on le trouve toujours maintenant dans l'ovocyte, généralement dans 1'étroit espace com-
pris entre le noyau et le fond de la dépression ; remarquons la précocité de sa transmission i
lovocyte par rapport aux autres Eponges Calcaires.

La cellule charrianie a grandi elle aussi (154} ; son noyau de 6p est encore normal et pourva
d'un beau nuclécle. Elle n'est plus exactement alignée sur la face plane de l'ovocyte, mais com-
mence & faire légérement saillie au dehors.
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Chez un individu contenant de tels ovocytes, l'un d'entre eux, de méme taille que les autres,
mais dépourvy de cellule charriante, présente une image épnigmatique, certainement anormale
{fig. 98, p. 49 ) ; il enveoie deux prolongements en forme de pinces vers un petit corpuscule, formé
d'une téie chromatique accolée & une vacucle claire contenant un petit grain ; ce corpuscule, libre
dans la mésoglée, ressemble assez & la spermie lorsqu'elle est contenue dans la cellyle char-
riante ; aucune interprétation ne peut @tre donnée de cetie curieuse figure,

On reirouve encore les futures cellules nourriciéres de plus en plus nombreuses autour de
la cellule charriante,

Un complexe s'ébauche donc autour de l'ovocyte ; nous allons maintenant assister & la mise
en place de ces divers éléments, en particulier & l'accolement des cellules nourriciéres sur la
cellule charriante, puis & leur évolution simultanée (dégénérescence des cellules nourriciéres,
transmigsion de leurs mmatériaux nutritifs 4 l'ovocyte par llintermeédiaire de la cellule charriante
dont le noyau s'hypertrophie, dégénérescence finale du complexe nourricier lors de l'apparition du
vitellus dans l'ovocyte). Trois stades seront distingués pour la commodité de l'exposé, mais en

réalité l'évolution est trés progressive.

b) La formation du complexe de l'ovocyte (fig.99 & 108, p. 52 et p. 54 ).

Tout en conservant sa forme générale hémisphérique, et en restant rattaché & la capsule
mésogléenne et pinacocytaire qui l'entoure sur trois cdtés par de fins fractus cytoplasmiques (fig. 100,
p. 52 ), l'ovocyte croltf rapidement et atteindra 60y & la fin de ce stade. L'émission de lobopodes
et la nutrition active sont complétement arrétées.

I.e noyau passe de 154 & 254 environ ; sa structure, variable avec les fixateurs, est géné-
ralement une vague réticulation de filaments ''moussus'’, parfois groupés en amas plus ou moins
nets, Au Champy et & }'Hischler, sa membrane est doublée extérieurement par des plaquettes colo-
rables par l'hématoxyline ferrigue, qui lui donnent un aspect pointillé (fig.102, p. 52) ; ces pla-
quettes, qui ont parfois 1'aspect de petites vésicules & centre clair, sont certainement les homo-
logues des formations appelées "tégosomes chromidiaux’ par DUBOQSCQ et TUZET (1944) chez l'ovo-
cyte de Sycon elegans. Le nucléole atteint trés t6t la taille de 5 & B i qu'il gardera longtemps, mais
reste homogene.

Le cytoplasme de l'ovocyte garde le méme aspect gque précédemment aprés fixation au Bouin,
Aprés les fixateurs osmiques, il montre un grand nombre de petites gouttelettes lipidiques souda-
nophiles et noircies par le tétroxyde d'osmium, réparties surtout dans une zone périnucléaire, Il
est négatif au PAS,

Le spermiokyste montre lui aussi une croissance rapide, passant de Su & 13p & la fin de ce
stade ; cette croissance, assez Iinattendue, s'accompagne, au début, d'une régularisation de la
forme, qui devient tout & fait curieuse. Il s'agit d'une sphére dont le quart inférieur est tronqué ;
cette partie inférieure est légérement concave, sauf en son milieu ol se trouve une éminence
d'abord courte et arrcondie, puis plus développée et conique (fig. 59, 100 et 102, p. 52 ; fig.108,
p. 54 ). Les fibrilles qui relient le spermiokyste & la cellule charriante s'attachent sur cette zone
tronquée, tandis que la partie arrondie est en contact avec le noyau de l'ovocyte, souvent légére-
ment déprimé.. En des cas exceptionnels, le spermiockyste a 1l'orientation inverse, avec le pdle con-
cave tourné vers l'ovocyte ; cetie orientation ancrmale est peut-&ire un artéfact, les déplacemenis
du kyste par le rasoir étant fréquents ; cependant on ne distingue pas dans ce cas la lacune qui

accompagne un tel déplacement.

Cette forme est acquise alors gue le spermickyste mesure entre 6 et du, et, le léger dé-
veloppement de la pointe basale mis & part, restera identigue jusqu'a la fin du développement. La
pointe basale n'est pas toujours visible, car suivant l'orientation du kyste, elle peut étre dissimu-
lée par les bords de la sphére qui se prolongent iégérement vers la base.

Les parois du kyste sont formées par une substance jauniire irds dure, qui se colore assez
fortement par l'hématoxyline ferrique ; négative au Feulgen et au PAS, cette substance présente une
forte métachromasie négative, prenant une teinte vert émeraude avec le bleu de toluidine, & tous
les pH essayés (3 &2 T} et méme en prolongeani le temps de coloration dans une solution diluée.
Ces caractéres de coloraiion ne permettent guére de préciser sa nature ; la métachromasie négative
la rapproche un peu de la spongine, mais cette derniere, inconnue chez les Eponges Calcaires, est
PAS positive (GROSS, SOKAL et ROUGVIE, 1856). A un fort grossissement, en contraste de phase ,
la surface apparait trés finement chagrinée. Sa dureté est telle que le kyste n'est pas enlamé par

le rasoir dans les coupes aprés inclusion & la paraffine,
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Fig. 99 : Début de la formation du complexe de 'ovocyte, x 1000 {Bowtn, Aém. ferr.). - Fig. 100 : Idem, migration des cellules nour-
ricikres vers la celiule charriante, x 1000 { formol, hém. ferr.), - Fig, 101 : Cellule charriante au méme stade, x 2000 (Bouin, Aém. ferr).
- Fig, 102 : Complexe de l'ovocyte, hypertirophie du noyau de la cellule charriante, x 1000, - Fig. 103 : Méme stade que 102, eper-
matezolde hors de la capsule, » 20600, - Fig. 104 : Idem, spermatozoide visible dans la capeule, » 1500, - Fig. 105 :Jdem, cellule
charrisnte, x 1500, - Fig, 108 et 107 : Idem, cellule nourriciére et détail du noyau, x 2000, - 102 & 107 : Birschier G, hém. ferr. - Qv.
ovocyte .S.P."E s spermiokyste ; C. ¢h, : cellule chorriante ; N. ¢, ch, : soyou de 1o cellule charrionte ; C. n.:! celiules nourricieres ;
Ch. :¢hOanocytes.
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Ce kyste est entidrement opaque, et l'on distingue seulement, parfois, une sorte de vacuole
de section triangulaire, Toutefois, chez un individu fixé & I'Hirschler G, quelques kystes ont été
partiellement coupés et on distingue alors plus ou moins clairement la spermie elle-méme (fig. 102,
103 et 104, p. 52 ) ; ces images, exceptionnelles, montrent parfois la spermie logée en partie dans
le prolongement conique. La structure de la spermie ne peut pas &tre précisée en détail : elle est
nettement composée de deux parties, une petite sphére antérieure de 24, & laguelle est accolé un
ovolde de 31 de plus grand diamétre, un peu moins chromatique ; ces deux parties doivent repré-
senter respectivement la téte du spermatozolde et son corps mitochondrial. Malgré leur petit nom-
bre {(quatre en tout), ces images rappellent suffisamment les spermatozuldes enkysiés des autres
Eponges Calcaires pour que leur interprétation ne soit pas douteuse.

La cellule charriante, un peu plus grande, est mainfenant presque complétement expulsée de
l'ovocyte ; durani tout ce stade, sa partie extérieure va s'accroltre (jusqu'a 25p), tandis gu'elle
reste reliée 4 l'ovocyte et au kyste par un épais prolongement logé dans la dépression. Ce prolon-
gement s'attache au kyste par un faisceau de fines fibrilles PAS positives.

Son noyau subit une dégénérescence trés particuliére ; ses dimensions augmentent régulié-
rement de 6 & 12-15H, Au lieu du nucléocle unique, on trouve d'abord, dans le noyau de 7 & 8§,
trois granules inégaux de 1 & 3l, & cbté de grains chromatiques plus petits {fig.98, 100 et 101,
p- 52 ) ; ces granules sont Feulgen négatifs, mais il n'est pas sdr qu'il s'agisse d'une multipli-
cation nucléclaire. Puis les granules grossissent beaucoup, tandis que d'autres granules plus petits
et irréguliers apparaissent a la périphérie du noyau et grossissent a leur tour (fig.102 et 105,
p. 52 ; fig.108 et 109, p. 54 ) ; il apparait ainsi un amas formé d'une couronne de petits corpus-
cules entourant deux ou trois granules centraux dont l'un, moins chromatiqgue, peut atteindre 8 &
8. Cet amas n'a plus un aspect nucléaire, et est d'ailleurs entidrement Feulgen négatif ; son as-
pect est irés curieux aprés coloration au blen de toluidine (pH 4) : les petits granules périphé-
riques ont une €écorce violetie alors que leur centre es! bleu ; les plus gros granules centraux sont
orthochromatiques, alors qu'un plus petit est métachromatique ; ce dernier représente peut-é&tre
1'ancien nucléole. l.'interprétation de ces phénoménes ne sera ientée qu'aprés avoir suivi 1'évolution
ultérieure de ce noyau {cf. p. 74 ), mais on peut noter tout de suite la différence avec les autres
Eponges Calcaires, chez lesquelles le noyau de la cellule charriante reste normal (sauf chez Sycon

elegans, ou il disparait).

Le cytoplasme est d'abord assez homogéne et peu basophile ; puis, il se vacuolise de plus
en plus fortement (fig.108, p. 54 ). A la fin de ce siade, il est PAS négatif, mais contient, aprés
fixation osmigue, un assez grand ncimbre de petiies gouttelettes lipidigues soudanophiles, trés sem-
blables & celles du cytoplasme de l'ovocyte.

Des modifications importantes se produisent dans la corbeille & laquelie esi adossé l'ovocyte ;
la transformation des choanocytes en cellules nourriciéres, localisée au voisinage ilmmeédiat de la
celiule charriante lors des stades précédenis, s'étend progressivement & l'ensemble de la cor-
beille, et les cellules une fois transformées migrent vers la cellule charriante (fig.99, p.52) ;
bient6t, elies l'entourent complétement sur ses trois faces libres, d'abord sur un rang (fig.100 et
102, p. 52 ), puis sur deux, enfin sur plusieurs (fig.108, p. 54 ), tandis que dans le premier rang
les cellules commencent & s'aplatir ; il subsiste généralement un mince espace enire la cellule
charriante et sa couronne de cellules nourriciéres.

Ces cellules, plus grandes que les choanocytes, ont un noyau clair de 5 p; seul le nucléole,
qui dépasse souvent 1y, est irés basophile. La lumigre de la corbeille disparait complétement,
remplie de cellules en voie de transformation. Les choanccytes, dépourvus de cil et de colleretie,
grossissent tout en s'approchant de la cellule charriante, tandis que leurssphérules basales osmio-
philes se fondent peu & peu dans le cytoplasme (fig,102, p, 52 ) ; simultanément leurs mitochondries
deviennent plus nombreuses ; res préparations ne m'eont pas permis de suivre 1l'évolution du para-
basal de ces choanocytes, qui est prcobablement & l'origine du beau corps de Golgi vésiculeux appli-
qué sur la partie du noyau de la cellule nourriciére en regard de la cellule charriante (fig.102,
106 et 107, p. 52 ) ; sur les meilleures lames, il s'agit d'une série de petites vésicules placées
cite & cbte, dont 1'écorce seule est bien colorable par 1'hématoxyline et un peu par le noir Soudan;
cet appareil de Golgi est assez résistant, et n'a pas été détruit par la décalcification, ce qui est
trés exceptionnel dans les autres catégories cellulaires. Le cytoplasme des cellules transformeées
est négatif au PAS, a l'exception de quelques inclusions trés faiblement positives, situées entre le
noyau et la cellule charriante, et donc au-dessus du complexe de Golgi ; dans quelques cas, aprés
fixation au Bouin, un mince liseré faiblement PAS positif semble souligner, & l'endroit ol se trou-
vait le complexe de Golgi, détruit par ce fixateur, les contours des vésicules.
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Ch.

¥ig. 108 : Complexe de l'ovocyte, hypertrophie du noyau de la cellule charriante. - Fig, 109 : Jdem, détail de la cellule charriante.
Fig. 110 et 111 : Owvoeyle a amas meruliforme, - Fig, 112 : Idem, cellule charriante avec couronne de cellulés nourriciéres. - x
1000, sauf 108, x 2000. Bouln, hém. ferr., souf 112, Bouln, contraste de phoge. - Ov. : ovocyte ; Spk. : spermickyste ; €, ch, 1 celluie
charrignte ; N. e. ch, : noyou de lg cellule charriante ; A. mor. : amas moruliforme ; C. n. : cellules acurriciéres ; g_ choarocytes.
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¢j L'ovocyte a amas morulitorme {fig.110, 111 et 112, p, 84 ; fig, 169, pl.Iil },

Au cours de ce stade, gui se terminera i la disparition de la cellule charriante et & l'appa-
rition du vitellus, l'ovocyte ne change pas beaucoup ; conservant la méme forme, et sans montrer
d'activité phagocytaire, il ne s'accroit plus que trés lentement, et & la fin de ce stade, il ne dé-
passe pas 70u. Par contre, son noyau, dont la structure reste identique, se gonfie un peu plus net-
tement, passant aux environs d'une trentzine de g . Le nucléole garde lengtemps les mémes dimen-
sions, 5,3 & 5,54, mais perd de sa colorabilité et de son homogénéité, et présente souvent des
vacuoles claires (fig.108, p. 54 ) ; sa basophilie est fréquemment limitée & un croissant périphé-
rique ; peu de temps avant l'apparition du vitellus, il grandit rapidement jusqu'a 10p. Le cylo-
plasme reste PAS négatif.

le spermiokyste atteint sa taille maxima (164, parfois méme 18u) a la fin de cette période ;
ces dimensions, relativement considérables, sont trés remarquables, car le pius grand des sper-
miokystes signalés chez les autres Calcaires atieint seulement une dizaine de W (chez Sycon elegans ,
dlaprés les dessins de DUBOSCQ et TUZET, 1944} ; son aspeel n'a pas beaucoup changé (fig.110
et 111, p. 54 ; fig. 168, pl.III ), & l'exception du renflement de la partie tronguée, qui est devenu
maintenant un véritable prelongement conique, dont la pointe est un peu pigmentée. S5i 1l'on voit ce
kyste dans le plan de section de la base, ce proloengement dépasse légérement, et la section apparalt
un peu denticulée. La partie apicale arrondie s'appule sur le noyau de l'ovocyte, qui, déprimé
asserz profondément, devient réniforme, On ne distingue toujours rien dans ce kyste.

l.a dégénérescence de la celiule charriante s'accentue, Arrondie, mesurant maintenant entre
30 et 404, elle a un cytoplasme trés vacuclisé et PAS négatif, A la place du noyau se trouve un
gros amas moruliforme de 20 & 254 de diamétre, provenant de l'accumulation et de la fusion par-
tielle des granules qui l'ont envahi au stade précédent, Cet amas comporie une partie centrale for-
mée de gros grains ronds inégaux (% & 6 au maximum}, trés serrés les uns contre les auires et
souvent indistincts ; autour se irouve une premiére couronne de granules plus petits et plus irré-
guliers, étroifement appliqués sur la masse centrale ; puis vient une deuxidme courcnne gui est
souvent séparée de l'ensemble central par une mince zone claire.

La miire tout entiére est trés fortement colorée par l'hématoxyline ferrigue. Au bleu de tolui-
dine, a4 des pH assez bas et avec des solutions & 0,1 %, la partie centrale de l'amas se colore
en vert bleufitre, & l'excepiion d'un granule métachromatique, qui semble assez constant et qui doit
correspondre an plus petit des granules observés dans le noyau de la cellule charriante au stade
précédent ; les granules de la deuxiéme couronne périphérique ont une écorce violacée du ciGté
externe, verie du cdté interne ; cet aspect est naturellement variable avec les conditions de la
coloration, et avec des solutions plus diluées ou des pH plus élevés, l'ensemble de l'amas est
métachromatique. Au Feulgen, les résultats sont peu nets : généralement entiérement négative, la
mire a la partie centrale parfois légérement plus rosée que sur les préparations témoins, mais
la différence est trés faible. PAS et noir Soudan sont négatifs,

Les cellules nourriciéres se sont maintenant insinuées enire l'ovoeyte et la cellule charriante,
qui, légérement décollee de l'ovocyie, n'est plus reliée A lui que par le prolongement, dfailleurs
moins épais, qu'elle enfonce vers le spermiockyste ; seul ce prolongement ouvre une bréche dans
la couronne continue que forment ies cellules nourriciéres autour de la cellule charriante,

Ces cellules, disposées sur plusieurs rangs (généralement trois) sont trés aplaties et leurs
limites sont floues. Celles du rang le plus proche de la cellule charriante, dont elles sont sépa-
rées par un mince espace, ont complédtement dégénéré : trés plates (2 & 3 4), elles ont fréguemment
perdu leur noyau ; le phénoméne est moins accentué pour le deuxidme rang, encore moins pour le
troisiéme, et autour enfin, on voit encore des cellules nourricigres normales qui s'approchent,
tandis gue dans le fond de la corbeille quelgues unes montrent encore des caractéres choanocy-
iaires.

A la fin de ce stade, l'ovocyte aura absorbé tous les choanocytes de la corbeille primitive,
dont il ne reste rien.

d) La fin de la nutrition de l'ovocyte {fig.113 & 115, p. 56 ; fig.170, pl.III }.

L'ovocyte grossit encore trés légérement, et son plus grand diametre atteint 754, parfois
80 p. Cette dimension est nettement supérieure 4 celle de l'ovocyte de Sycon raphanus ou des Leucondro
(40 a B50{ au maximum), mais se rapproche plus de celle de Sycon elegans {60 & 70U d'aprés les
dessins de DUBOSCQ et TUZET, 19844) qui regoit un peu plus de nourriture grice & un complexe
spécial, L'ovoeyte de Petrobiona est néanmoins bien plus petit que celui des Eponges Calcaires
Calcinées : 100 4 chez Ciathrina coriacea (TUZET, 1947), 170 chez (. depressas Dendy (DENDY, 1891).
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Fig. 113 : Ovoeyte 4 la fin de la croissance. - Fig. 114 et 115 : Jdem; kyste et amas moruliforme en dégénérescence, - Fig. 116 :

Ovocyte & deux pronuclel mile et femelle ?. - Fig. 117 : Premitre divieion, métaphase {dessin combinant plusieurs coupes). - Fig.
118 : Premiére division, anaphase (montage ia toto). - x I1000. Boulr, hém. ferr., souf 1lé et 115, formol, hém. ferr. - QOv. :owcyle ;
Spk. : spermiokpste ; A, mor. : oeos moruliforme ; Cn. : eellules nourriciérgs.
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Le noyau ne change pas ; son nucléole, de 10p, devient moins basophile et encore plus vacuo-
lisé, et finalement se fragmente,

Le cytoplasme contient quelques petits amas chromatiques réticulés isolés dans des vacuoles,
qui semblent &tre des restes de cellules ingérées, et il est possible qu'il y ait une nouvelle période
phagocytaire ; on voit d*ailleurs parfois guelgues petites cellules & noyau d'aspect pyecnotique, déri-
vées des choanocytes des corbeilles voisines, passer & travers la capsule mésogléenne qui entoure
l'avocyte ; 1'ovocyte a, d'awtre part, une forme moins réguliére, sans qu'il s'agisse toutefois d'une
véritable émission de pseudopodes comme, au méme stade, chez Sycon elegans et Leucosclenia bo-
tryoides. De nombreuses inclusions de 2 & 3¢ de diameétire, colorables par l'hématoxyline et le
PAS, apparaissent alors, tandis que l'ensemble du cytoplasme se charge de fines granulations PAS
positives, résistant 4 l'amylase salivaire, et blew Alcian négatives ; on observe parfois, surtout
aprés fixation au Bouin, des "images de fuite' de ce matériel PAS positif, qui se localise en crois-
sant 4 un des pobles de la cellule,

La croissance du spermiokyste s'arréte aux environs de 18, et son enveloppe, ramocllie,
est enfin attaquée par le rasoir ; sa forme est mceins régulidre, Sur les coupes, sa paroi, toujours
verte au bleu de toluidine, atteint 1y d'épaisseur. Il s'étend depuis le noyau de l'ovocyte jusgu'a
l'extérieur, oll sa partie postérieure, correspondant & la partie tronquée prolongée par une pointe
conique du stade précédent, est ouverie et laisse passer un filament chromatigue qui le relie direc-
tement 4 ce qui reste de la mire de la cellule charriante, Ce filament, épais de 24, parfois pelo-
tonné, s'épanocuit a l'intérieur du kyste pour s'attacher & sa parol par une zone élargie. La pointe
du kyste et les fibrilles qui la rattachalent & la cellule charriante oni disparu., A llintérieur du
kyste, rien n'est Feulgen positif, ei rien ne peut étre clairement interprété comme une spermie.

Le cytoplasme de la cellule charriante disparait complétement, Par conire, la miire centrale
subsiste jusqu'a la fin ; elle est maintenant presque au contact de l'ovecyte. Elle se rétrécit légé.
rement par rapport au stade précédent (15-181 au lieu de 20-251) et les granules qui la constituent
se fusionnent davaniage les uns avec les autres ; on distingue généralement un gros granule cen-
tral, entouré d'une couronne de granules plus petits et peu nets ; la partie périphérique, qui a
pris une importance relative plus grande, est souvent pius claire, et les granules, scudés les uns
aux autres, y sont indiscernables dans la plupart des cas : il s'agit plutét maintenant d'une épaisse
écorce parcourue par quelgues travées rayonnantes que d'une couronne granclaire comme au stade
précédent,

Les caraciéres de coloration de cet amas ne se sont guére modifiés ; il est un peu plus clair
avec l'hématoxyline. Au bleu de toluidine, la coloration est toujours variable, mais le granule méta-
chromatique a disparu ; le centre est généralement bleu, alors que la périphérie est légérement
métfachromatique, La ribonucléase diminue un peu la basophilie de la région périphérigue, malis
son action est trés faible, et 8'il y a de lI'ARN, il y est en petite quantité. Ici aussi, le Feulgen
a donné parfois des résultats trés faiblement positifs. PAS et bleu Alcian sont négatifs.

Pas plus qu'aux stades précédents, ces caractéres histochimigues ne permettent de préciser
la nature de l'amas moruliforme, gui doit &tre surtout protéique., La métachromasie ''négative"
{ou '"bathochrome''), observée dans certaines conditions surtout avant la fusion des granules, a 6té
signalée pour les acides nucléiques trés dilués {LISON, 1860), ce qui peut &ire rapproché de la
faible action de la ribonucléase et de la réaction parfois un peu positive au Feulgen. Cette accu-
mulation de granules contient sans doute une petite gquantité d'ARN et d'ADN.

Quelques dernigres cellules nourricidres s'aplatissent et dégénérent au contact de cette masse.
L.a corbeille dans laquelle s'est déroulée 1'évolution du complexe a complétement disparu ; l'amas
a traversé la parol de la corbeille voisine et se trouve maintenant entre les choanoccytes, normaux,
de cette derniére, Je ne crois pas qu'il s'agisse de la méme corbeiile dont les choanocytes auraient
é1é remplacés au fur et & mesure de leur absorption, car la corbeille nourriciére est de plus en
plus réduite au cours de l'évolution du complexe, et d'autre part, les choanocytes, que je n'al pas
vu migrer i partir de corbeilles normales, le feraient sans perdre leur flagelle et leur collierette,
ce qui est peu vraisemblable, Cette nouvelle corbeille jouera un réle important dans la suite du
développement, en fournissant la capsule nourriciére de la larve.

L.a suite de 1'évolution doit alors &tre trés rapide, et malgré 1l'étude de nombreux exemplaires
fixés aux moments les plus favorables, une lacune subsiste entre ce stade et les premiéres mifoses
de segmentation., Les deux noyaux de llovocyte représenté fig.116, p. 56 correspondent peut-&tire
aux pronkclel male et femelle ; cet ovocyte a €t€é observé chez un individu qui présentait déja les
premiers stades de la segmentation, et cefte image unique est peut-&tre anormale. Cette lacune ne
facilite pas l'interpréiation des images décrites, qui sera discutée dans la partie gémérale,
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E - LE DEVELOPPEMENT DE L'EMBRYON -

L.e développement embryonnaire va suivre le schéma classique chez les Eponges Calcaires :

la segmentation fournit une stomablastule & flagelles internes ; grdce A un retournement, les fla-
gelles passent & 1'extérieur et on aboutit & une amphiblastule qui est nourrie par des choanocytes

modifiés.

a) La segmentation (fig.117 et 118, p. 56 ; fig,119 & 122, p. 58 }.

Lors des premiéres divisions de segmentation, I'embryon est situé sous la corbeille dans
laquelle se trouvait l'amas pycnotique des derniers stades de la nutrition de l'ovocyte ; j'ai observé
une fois, dans cette corbeille, des débris peu chromatiques qui correspondent peut-&ire au reste de
l'amas, mais ceite observation est unigque et peu nette, et il est possible que cette formation seit
absorbée par l'ovocyte. Dés la premiére division, les choanocytes de la partie, légérement aplatie,
de la corbeille au contact de l'embryon, vont subir une modification d'aberd faible : accroissement
cdu noyau, allongement de la cellule, apparition de quelques inclusions cytoplasmiques ; cette trans-
formation va s'accentuer au cours du développement, et ce sont ces choanocytes modifiés qui for-
mercnt la partie de la capsule nourriciére en contact avec le pdle postérieur de la larve aprés le
retournement ; la collerette et le flagelle peuvent disparaitre trés tdt, dés le stade & huit blasto-
mb#res, mais ils subsistent parfois plus longtemps. Les choanocytes du reste de la corbeille demeu~

rent inchangés.

La premiére division a ¢ié observée deux fois, a4 la métaphase et & l'anaphase (fig.117 et
118, p. 58 ). Le fuseau, allongé et terminé par de beaux asters, esi paralléle au grand axe de
1'ceuf, lui-méme paralléle & la ligne des choanocytes modifiés socus-jacents, La deuxieéme division
est synchrone dans les deux blastoméres ; son plan de clivage est perpendiculaire auw premier, mais
encore perpendiculaire au grand axe de l'ceuf. La division éguatoriale n'a pas été clairement suivie,

Les chromosomes sont asserx grands ; plusieurs sont argués ou en haltére, d'autres en bi-
tonnets trés courts. l.eur nombre, dans les coupes les pilus complétes ou aprés montage in tote,
varie entre 24 et 28, le dernier chiffre apparaissant comme le plus probable. C'est donc un nombre
chromosomique trés voisin, sinon identique, de celui trouvé par DUBOSCQ et TUZET chez plusieurs
Eponges Calcaires Hétérocoeles. Plusieurs images montrent un chromosome nettemeni plus grand
que les autres (fig,118, p. 56 ; fig.119 & 121, p. 59 ), mesurant 3,2 & la métaphase et atteignant
S5y a l'anaphase ; il est & rapprocher du grand chromosome, peut-&tre sexuel, observé par DUBOSCG
et TUZET (1937) au cours des premiers stades de la segmentation de Grantiae compressq, mais ici
il est bien plus long (5 au lieu de 2,6§). Les suires chromosomes sont parfols appariés, mais

jamais trés nettement.

Les noyaux vésiculeux, qui soni fréquents, montrent que la reconstitution des noyaux doit se
faire par vésiculisation des chromoscmes en karyomeéres, mais le processus n'a pas pu &ire suivi
en détail. Les nucléoles sont toujours en nombre inférieur a celui des paires de chromosomes,
contrairement & ce que croyait JORGENSEN (19:0) chez Sycon raphanus, idée mise en doute par

DUBOSCE et TUZET.

I.e cytoplasme de l'ceuf en segmentation et des premiers blastoméres présente les mémes ca-
ractéres gque celui de l'ovecyte & la fin des processus de vitellogengse, avec de nombreuses chro-
midies et de fines granulations PAS positives qui sont maintenant aussi bleu Alcian positives ; on
observe souvent des "images de fuite" du matériel PAS positif, Parfois, la région animale montre
une vacuole claire, contenant une substance filamenteuse, qui est certainement le reliquat de la
capsule du spermiokyste {fig.117, p. 56 ) ; j'al représenté sur la méme figure, qui cormbine plu-
sieurs coupes, deux ou irois cellules en dégénérescence, dont l'une en division anormale, qui pour-
raient bien représenter les globules polaires, 4 1'un des péles du grand axe de l'ceuf en segmen-
tation. Le reliquat de la capsule se retrouve encore dans la blastule & 4 cellules, dans la zone &
destinée ectodermique ; ce marquage confirme bien la coincidence du territoire ectodermique de

l'embryon avec la zone animale de l'ovocyte.

D'autres blastoméres montrent dans une zone correspondant & peu prés aux pbles du grand
axe de 1'ceuf, sur les c6tés de l'embryon, une plage faiblement colorable par l'hématoxyline ferri-
que, qui, aux stades suivants, marquera les futures cellules en croix ; il s'agit de ce que DUBOSCQ
et TUZET ont appelé 'déterminant des ceilules en croix’, plage particuliére qu'ils ont d'abord
considérée comme reliquat fusorial {1937}, puis (1941) comme un dérivé possible du corps de Golgi.
Chez Petrobiong, ce déterminant, simple plage un peu plus sombre, n'est jamais formé d'olives
chromatiques comme chez Spcon ou chez Grantisc. Ce caractére peu différencié persistera d'ailleurs
jusque dans les cellules en croix de l'amphiblastule, Il n'est pas impossible que cette différence
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Fig. 119 et 120 : Chromosomes, plaques équatoriales dans des blastomires, x 2000 (montage tn toto}. - Pig. 121 : Chromosome eD
v, X 2000, - Fig. 122 : Stade a quatre blastomeéres, x 1000, - Fig. 123 : Jeune blastule, x 1600, - Fig. 124 : Stemoblastule avant
1'apparition &es flagelles internes, x 1000, - Fig. 125 : Choanocyte modifié au dessus de l'embryon, au neir Soudan, x 2000, - Fig.

326 : Cellule endodermique de la stomoblagtule, au noir Soudan, x 2000. ~ Bouin, kém. ferr., sauf 125 et 126, Chompy, nolir Soudan B. - C.
ond. : cellules endodermtques ; C. ect. : cellules ecrodermiques ; 1). c¢. : déterminant des celluies en crotx ; C._f. : futares cellulesnou

riciéeres ; Ch, : chomnocytes.
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soit dforigine technique : la ribonucléase diminue la basophilie déji faible de ces déterminants, ce
qui indique la présence trés probable d'acide ribonucléique ; or cet acide peut &tre extrait par les
solutions acides utilisées ici pour l'indispensable décalcification ; mais ce point, en l'absence de
données sur la composition des olives chromatiques des déierminants des autres Eponges Calcaires,
reste & préeiser ; il serait intéressant de rechercher si ces olives pe doivent pas leur colorabi-

lité & de 1'ARN, Au PAS, cette zone, négative, tranche sur le reste du cytoplasme PAS positif.

Au stade de 4 blastomeéres, j'ai vu, une fois, quelques choanocyies s'insérant entre les blas-
toméres ; une telle absorption a été observée par DUBOSCQ et TUZET et par LUTFY (1857 a)
dés le stade 2, ainsi gu'a des stades plus avancés (absorption par la "bouche'" de la blastule). Le
phénomeéne est certainement exceptionnel ici.

b) La stomoblastule.
Mon matériel est assez complet pour l'évolution de la jeune blastule jusqu'au retournement.

1/ La jeune stomoblasiule (fig,123, p. 59 ).

l.es choanocytes en contact avec la jeune stomoblastule poursuivent l'évolution amorcée dés
le début de la segmentation, et ils sont maintenant bien distincts des choanocytes normaux ; fla-
gelle et collerette sont absents ou trés déformés, la cellule est trés allongée, parfois méme pédon-
culisée ; son noyau a grossi jusqu'a 4,5-5p et le nucléole tranche plus nettement sur un contenu
clair ; le cytoplasme contient des inclusions basophiles, négatives au PAS. Aprés fixation au Champy,
ces futures cellules nourriciéres montrent une augmentation des granulations soudanophiles, proba-
blement les mitochondries, qui sont plus nombreuses et plus grosses {jusqu'd 1#) que dans les choa-
nocytes des corbeilles normales {fig. 125, p. 59 ) ; mais alors que la déformation morphologique est
limitée aux cellules en contact avec la blastule, cette accumulation de lipides se produit dans l'en-
semble de la corbeille vibraiile, et doii donec précéder la transformation ; ceci montre d'autre part
que l'induction exercée par l'embryon sur les cheoanccytes voisins s'étend déja & toute la corbeille,

La cavité de segmentation est maintenant formée, et les nombreuses divisions ont leur fuseau
orienté parallelement au bord de la blastule., L'embryon ne montre pas d'ouverture, 'bouche' qui,
chez Spcon et Grantia {DUBOSCQ et TUZET, 1837), livre temporairement passage & des choanocytes
nourriciers ; cette bouche ne doit pas se former chez Petrobiona car il n'y a gqu'exceptionnellement
des cellules dégénérescentes dans la cavité de segmentation, et dans ce cas elles doivent plutdt
provenir des premiers stades de la segmentation. La forme "siomoblastule’ n'est donc pas vrai-
ment pas réalisée A4 ce stade ; je conserveral néanmoins le terme, car une ouverture apparaltra,
au milieu du pble ectodermique, au cours du retournement.

Dans cette jeune blastule, les blastoméres sont tous identiques, et on ne distingue pas encore
les cellules endodermiques des ectodermiques ; l'embryon est néanmoins polarisé par les choa-
nocytes modifiés, tangents au futur pdle ectodermique, et par les quatre blastomeéres marqués du
déterminant des cellules en croix, décalés vers le pble ectodermique.

l.es caractéres cytoplasmiques de ces bilastoméres sont restés les mémes que lors des pre-
miéres mitoses de segmentation. Les noyaux, gros et & plusieurs nucléeles, ne sont plus vésiculeux.
C'est & ce stade que j'al observé une réaction PAS positive des chromosomes au cours des divisions

{cf, p. 20 ).

2/ La différenciation des feuillets et la poussée des flagelles (fig.124 a 126, p. 59 ; fig.127
a 131, p. 61 ).

Les cellules ectodermiqgues ne deviennent discernables des endodermiques que chez la stomo-
blastule plus dgée chez laquelle les mitoses se sont ralenties,

Lors de leur différenciation, la stomoblastule a toujours les mémes rapports avec la core
beille vibratile qui lui servira de capsule nourriciére ; il est possible qu'il y ait déja échange de
matériaux nutritifs entre les choanocytes modifiés et le pble ectodermique, comme cela est admis
par DUBOSCR et TUZET (1%44) dans le cas de Sycon elefons, mais je pense plutét que l'essentiel
de la nutrition aura lieu aprés le retournement ; il faut néanmoins remarqguer la grande ressem-
blance des cellules nourriciéres chez les deux espéces, Un peu avant le retournement, ces cellules

nourriciéres s'aplatissent,

Au moment de la poussée des flagelles, la grande cavité centrale montre souvent, au-dessus
des cellules endodermiques, quelgues globules homogénes et PAS positifs {fig.127, p. 61 ), d'origine
et de signification inconnues,
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Fig. 127 : Stomoblastule au cours de la poussce des flagelles, x 1000, ~ Fig. 128 : Future cellule en croix, x 2000, - Fig. 128 : Cel-
lule endodermique, x 2000. - Fig. 130 : Stomoblastule aprds la pouseée des flagelles, x 1000, - Fig. 131 : Méme stade gue 130, fu-
ture cellule en croix et cellule endodermique, x 2000, - Bowls, hém. ferr,. C. end : cellules endedermiques ; C,_ect. @ cellulesecto-
dermiques ; D, ¢. : dérerminant des celiules en crotx | €. n. futures celiules nourriciéres; Ch. : cheanocpytes.
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Ceite cavité de segmentation montre parfois des filaments enchevétrés peu ceolorables (fig.124,
p. 59 } qui rappellent ceux décrits par DUBOSCQ et TUZET (1837} au centre de l'amphiblastule de
Grantia aprés le retournement, ou dans la siomoblastule de Clathrina coriaces (TUZET, 1948) ; leur
signification n'est peut-&tre pas la méme ici, car ils ne semblent pas prolonger la base des cel-
lules, mais sont indépendants d'elles. Ils sont inconstants et le plus souvent logalisés & l'un des

cGiés de la caviié,

Les cellules endodermigues sont d'abord peu différentes des ectodermiques. Elles mesurent
une quinzaine de Y de haut sur une dizaine de large. Le noyau, de 6 & Tu de diameétre, est déja
situé a4 I'apex interne de la cellule ; son nucléole est de forme assez irréguliére. Leur forme est
cylindrigue ou conique, avec un piateau peu marqué, Leur cytoplasme contient les mémes fines gra-
nulations PAS et bleu Alcian positives gue les premiers blastomeéres, mais ces réserves cytoplas-
migues sont un peu meins abondantes que dans les cellules ectodermiques ; aprés fixation au Champy,
on y observe un nombre {rés variable de sphérules soudanophiles de 1 4 1,41 (fig.126, p. 59)
certaines d'entre elles n'en contiennent que trois ou guatre, alors gue dans d'autres elles sont ireés
nombreuses et groupées sous le noyau ol elles forment une sorte d'amas,

L'évolution de ces cellules se poursuit par diminuticon de taille, tandis que le noyau devient
piriforme et pousse vers le sommet une courie tigelle terminée par un blépharoplaste, Il.e flagelle
apparait alors (fig.129, p. 61}, d'abord dans quelques cellules seulement, puis dans toutes. Juste
avant le retournement, les cellules flagellées ne mesurent plus que 9 a4 1l de haut sur 3 & 4 de
large, tandis que leur noyau ne dépasse pas 3u,

Les futures cellules en croix ne se distinguent d'abord des autres celiules endodermiques que
par leur déterminant ; je n'ali pas pu suivre leur division, mais leur diminution de taille tout & fait
paralléle & celle des cellules flagellées montrent qu'elles doivent se diviser comme ces derniéres ;
comme l'on en trouve que 4 au maximum, leur déterminant doit donc aller dans une seule des cel-
lules filles. Leur position est toujours au veisinage du point de courbure de la blastule au contact
de la corbeille vibratile sur laguelle s'exerce l'induction, au troisiéme, gquatriéme ou parfois cin-
quieéme rang aprés les cellules ectodermiques. Leur noyau est d'abord (fig.128, p, 61 ) identique &
celui des futures cellules flagellées, mais par la suite il reste sphérique et la cellule nfacguiert ni fla-
gelle ni blépharoplaste ; il prend parfois un aspect un peu dégénérescent juste avant le retournement
(fig.131, p. 61 ). Le déterminant, homogéne et peu chromatique comme dans les premiers blas-
tomeéres, forme & la base externe de la cellule, sous le noyau, une plage allongée de 5 & 6p de
long ; cette position est fixe et non pas variable comme chez Sycorn rophanus et Leucoscleria botrycides
{DUBOSCQ et TUZET, 1947 ; TUZET, 1548). Le cytoplasme est PAS positif comme celui des cel-
lules f{lagellées, mals le déterminant, négatif, forme une plage plus claire dans ces préparations,

Les futures cellules ectodermiques (cellules granuleuses) sont au nombre de quatre, sur une
seule couche au fond de la stomoblastule, ce qui constitue une différence assez importante avec
les autres Hélérocoeles, chez qui on en compte huit an début, et encore davantage apreés la fer-
meture de la bouche (DUBOSCQ et TUZET, 18937). Ces quatre cellules, qui gardent un aspect de
blastomeére, ne se diviseront gue bien aprés le retournement,

La position de ces cellules granuleuses est un peu variable par rapport 4 la ligne des cel-
lules endodermiques ; tantdt elles sont parfaitement alignées avec ces derniéres (fig.124, p. 59) ;
mais d'autres fois, elles enfoncent légérement la ligne des choanocytes modifiés qui les surmon-
tent, et sont alors recouvertes par les endodermiques (fig.130, p, 61 } ; dans le cas représenté
a4 la figure 127, elles ont méme franchement pénétré dans la corbeille et franchi la lamelle de
mésoglée qui séparait cette corbeille de la cavité ou se trouve l'embryon ; les futures cellules
nourriciéres sont alors directement en contact avec elles, Ce mouvement constifue une ébauche du
retournement, mais se produit parfois bien avant ce dernier : en faii, il semble bien y avoir un
mouvement de va-et-vient des cellules ectoblastiques au cours de l'éveolution de la stomoblastule ;
en effet, e¢lles sont dans la ligne des endodermiques au début, puis en dehors de cette ligne au
cours de la poussée des flagelles, et de nouveau en dedans un peu avant le retournement ; la posi-
tion est la mé&me chez toutes les blastules d'un méme individu, qui sont au méme stade.

Les dimensions et l'aspect de ces cellules resfent constants au cours de 1'évolution de la
stomoblastule. De forme tantSt arrondie, tantdt quadrangulaire, elles mesurent entre 15 et 20 1 ;
leur noyau, de 6 4 T, jamais apical comme chez les endodermiques, contient de nombreux grains
chromatiques et un nucléole d'environ 1H. Le cytoplasme présente les mémes réactions gue celui
des cellules flagellées, mais la réactivité au PAS y est un peu plus accentuée.
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Fig, 132 : Stomoblastule préte au refournement. - Fig. 133 : Stomoblastule au cours du retournement. - Fig, 134 : Jeune amphiblastule
{infestée de fopsentello ) peu de temps aprés le retournement. - Fig. 135 : Péle postérieur d'une amphiblastile un peu plus fgée, avec
passage de cellules de la capsule nourricidére entre les cellules ectodermiques, - x 006, Bouln. hém. ferr.,, souf 184 (formol, hém. ferr.}
C. end. : cellules endodermiques ; €. ect. : cellules eciodermigues; C. n, : cellulas nourriciéres; Ch, : choanocytes ; Top, : Topsentel-
la.
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c¢) Le retournement (fig.133, p. 63 ).

Le retournement de la stomoblastule n'a pu éire cbservé que chez un seul individu qui, & c6ié
de quelques rares stomoblastules Agées, possédait deux embryons légérement en avance sur les
autres et en cours de reiournement, Malheureusement leurs coupes sont assez mal orientées ;
dlautre part la fixation de cet exemplaire a été assez mauvaise et les tissus sont contractés.Apssi
les détails du processus demandent & 8tre vérifiés,

L'inversion des surfaces chez Petrobiona a pour effet de faire passer l'embryon dans la cor-
beille vibratile qui surmonte le péle postérieur ectodermique, corbeille sur laguelle l'embryon
a exercé une induction dés le début de la segmentation et gqul va maintenant servir de capsule nour-
ricieére, Il se produit une véritable dévagination de la stomoblastule dans cette corbeille.

l.e mouvement sembie se faire sous la direction des quatre cellules ecrtodermiques, gui péné-
trent franchement mainienant aans la corbeille et qui glissent ensuite sur la partie basale des cel-
lules endodermiques voisines ; ce déplacement est certainement actif, car on voit ces grosses
cellules initiales de l'ectoderme pousser un proiongement dans la direction de leur déplacement,
tandis que le noyau reste dans la partie renflée ; il semble que ces quatre cellules granuletses ne
migrent pas deux par deux de chaque c¢dié de l'embryon, mais pluidt chacune de leur citié suivant
deux plans & peu prés perpendiculaires ; un tel déplacenient actif des cellules granuleuses a été
signalé chez Grantia (DUBOSCQ et TUZET, 1837), mais il semble moins nel chez cette derniére
gue 1'image que j'en ai eu ici. Les cellules flageliées donnent l'impression de suivre passivement
le mouvement, et je n'al pas wvu, chez ces deux embryons, de déme formé par les cellules fla-
gellées du fond de la blasiule (grontia). La destinee des cellules en croix n'a pu étre suivie durant
le retournement ; c'est au voisinage de ce stade qu'elles doivent perdre leur déterminant, qui n'ap-
paraitra plus par la suite.

Le retournement a done pour effet de mettre en place l'embryon par rapport a sa capsule
nourriciére, comme chez Sycon raophanus et Cranilia compressa; mais au lieu d'un processus d'étire-
ment d'un amas de choanocytes émigrés prés do péle ectodermique de la larve, il y a ici dévagi-
nation totale de l'embryon dans une corbeille vibratile qui va servir & la nutrition. Il n'y a donc
pas de véritahle membrane placentaire. Ce phénomeéne expligue trés bien la présence de deux amphi-
biastules par capsule, parfois observée chez quelques individus relativement féconds : deux covocytes
se sont développés sous les choanocytes d'une méme corbeille, dans laquelle les deux embryons
ge trouvent réunis aprés l'inversion ; mais l'induction exercée par les deux embryons, généralement
diamétralement opposés, ne s'effectue jamais sur les mémes choanccytes, et les deux amphiblas-
tules se font face par leur pdle cilié.

Ce retournement avec passage entre des choanocytes est & rapprocher de celui de Syeon elegans
{(DUBOSCR et TUZET, 1944), chez qui l'excurvation se passe dans un tube radial,

11 faut remarqguer que l'origine choanocytaire de la capsule nourriciére de l'embryon, décou-
verte par DUBOSCQ et TUZET {1937), est absolument indubitable chez Petrobiona, dont les choanc-
cytes se modifient en restant en place.

Enfin, je dois signaler avoir vu quelques stades anormaux, trés exceptionnels : chez des exem-

plaires contenant des amphiblastules assez avancées, quelgues embryons, apparemment du méme &ge,
n'ent pas dfi réussir a se retourner, et sont en train de dégénérer ; leurs celluies postéricures ne

se sont pas muliiplides (fig.144, p. 68).

d) L'amphiblastule,

1/ La jeune amphiblastule aprés le retournement (fig.134 et 135, p. 63 ).

Les stades succédant immédiatement au retournement sont également trés mal représentés
dans mon matériel {un seul individu, fortement infesté par des Topsentella et assez désorganisé).

L'embryon est entiérement entouré par sa capsule nourriciére, dont les cellules ne sont trans-
formées qu'en face des quatre éléments ectodermigues ; ce sont des cellules un peu aplaties, me-
surant entre 8 et 15, pourvues d'un noyau clair de 44 environ, & nucléole trés chromatique ; le
cytoplasme, peu colorable, contient quelques inclusions sidérophiles. Quelques anes d'entre elles
commencent déji a entrer en relation avec les cellules ectodermiques, et méme (fig.138), 4 passer
entre ces derniéres,

Les cellules endodermigues flagellées, allongées (11-12 u/4-5u), n'ont pas encore pris leur
forme définitive, plus haute et plus étroite ; leur noyau est piriforme et le flagelle bien développé.
Je n'ai pu observer les cellules en croix a ce stade,
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Fig, 136 : Jeune amphiblastule en nutrition, au début de la multiplication des cellules ectodermiques, x 1000 (Boutn, bleu de telutding .
- Fig. 137 : Cellule fiagellée endodermique et choanocyte de la capsule nourricidre, x 2000 (Champy, notr Souden)., - Fig, 138 : Relations
entre une cellule ectodermique et la capsule nourricidre, x 1000 (Bowia, hém. ferr.). - Fig. 139 : Cellule ectodermique ayant absorbé
une cellule nourricigre, « 1000 lgouin, hém. ferr.), - Fig. 140 : Cellule de la capsule nourricitre, x 2000 {chonpy, hém, ferr.). - €. n.

cetlules nourricidres ; C. vct. : cellules ectodermiques ; . €. : cellules sn croix ; €. end. : cellules endodermiques ; Ch, @ choanocytes.
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Les cellules ectodermiques sont toujours au nombre de guatre seulement, et l'embryon est
en majeure partie constitué de cellules flagellées ; du fait de ce petit nombre de cellules ectoder-
miques, égal & celui des granuleuses de la larve de Clathrina contorts, l'aspect de la larve ace
stade rappelle de fagon assez frappante celui des larves parenchymella des Clathrina avant 1'édi-
fication de leur massif cellulaire interne.

Les dimensions et l'aspect de ces cellules du péle posiérieur n'ont toujours pas varié depuis

qu'elles sont distinctes des cellules endodermigques ; mais, & ce stade, elles commencent & émettre
guelgques prolongements vers les cellules de la capsule nourriciére.

Lia cavité des amphiblastules de cet échantillon est remplie de 7Topsentella, dont l'abondance
ne permet pas d'affirmer l'absence de cellules internes, Certainement trés t6t aprés le retourne-
ment, quelques cellules nourriciéres, détachées de la capsule, s'insinuent entre les quatre cellules
ectodermiques (fig,135), Ce phénomeéne va prendre une certaine ampleur par la suite.

2/ La nutrition de l'amphiblastule (fig.136 a 140, p. 65 fig.l?i, pl. 111 ).

Au stade suivant, 1'amphiblastule, dont la cavité centrale se réduit, prend une forme ovolde
qui ressemble dé€ja beaucoup a celle de l'amphiblastule mdlre.

La capsule nourricidére comprend toujours deux parties distinctes, mais la zone de choano-
cytes non modifiés, face au pdle antérieur cilié de la larve, se réduit par rapport & la partie pro-
prement nourriciére, qui s'étend de part et d'autre du pdle postérieur. Au stade représenté a la
figure 136, l'ancienne corbeille vibratile est formée de deux hémisphéres sensiblement égaux, l'un
formé de choanocytes encore normaux (bien que bourrés de mitochondries dans leur partie basale),
l'autre de cellules nourriciéres. La transition enire les deux zones est d'ailleurs progressive :
les choanocytes perdent leur flagelle et leur collerette, les sphérules basales osmiophiles dispa-
raissent, tandis que se forment quelques inclusions coleorables par 1'hématoxyline ; e noyau perd
de sa colorabilité et grossit jusqu'a 5 ou 61, le nuclécle devient plus net, lLes cellules les plus
modifiées, situées en face du pdle postérieur, sont allongées et aplaties ; elles atteignent 20 & 25 4
sur 10§, Aprés fixation au Champy, on apercoit parfois un épaississement de la membrane nucléaire
du cété situé vers la larve ; ce! épaississement, souvent un peu vacuclisé (fig.140, p. 65 ), doit
représenter un appareil de Golgi vésiculeux analogue & celui des cellules nourricigres de ovocyte,
mais il a toujours été beaucoup moins net. l.e cytoplasme esi clair avec les colorants basiques,
mais 1*hématoxyline colore quelques inclusions sphériques, identiques & celles que l'on observe dans
les choanocytes aliongés situés au-dessus de l'embryon en segmentation ; ces inclusions, peu nom-
breuses par rapport & celles décrites dans les membranes placentaires d'autres Eponges Calcaires,
sont irés légérement PAS positives, alors que le reste du cytoplasme est entidrement négatif. Orn
observe aussi de nombreuses inclusions soudanophiles, surtout dans la partie externe de la cellule
{fig. 137, p. 65 ).

Ces cellules émeitent quelques pseudopodes vers les cellules ectodermigues de l'embryon ;
d'autre part, beaucoup d'entre elles migrent vers le p8le postérieur, et passent entre les celiules
ectodermiques, suivant le méme processus qu'au stade précédent, mais en pius grand nombre. Mali-
gré ce départ d'un certain nombre d'entre elles, les cellules de la capsule restent toujours jointives,
en raison de l'aplatissement d'un nombre de plus en plus grand de choanocytes.

11 faut remarqguer la grande ressemblance entre les cellules nourricidres de l'embryon et
celles du complexe de lfovocyte ; aprés le retournement, la transformation de choanocytes en cel-
lules nourriciéres se fait suivant un processus identique & celui observé pour lovocyte ; par contre,
la transformation, heaucoup pius lente, qui a eu lieu au cours de la segmentation et du dévelop-
pement de la blastule, présente des modalités morphologiques légérement différentes, avec un allon-

gement cellulaire particulier.

Les cellules endodermiques se sont beaucoup allongées et mesurent maintenant 20 & 25y sur
51 ; elles sont de forme conique, avec un plateau supérieur élargi et une base étroite ; le noyau,
piriforme, est fortement colorable ; son nuclécle se distingue mal, avec les fixateurs habituels, des
autres grains chromatiques ; chez certaines amphiblastules, le noyau des cellules flageliées appa-
rait positif au PAS (ef.p. 19 ), Le cytoplasme cortient de petites inclusions PAS et bleu Alcian
posifives, métachromatiques au bleu de toluidine, qui ressemblent beaucoup aux réserves cytoplas-
miques de l'ovocyie mir et des blastoméres ; ces inclusions sont généralement réparties d'une
maniére homogeéne dans le cytoplasme, mais chez certaines larves le matériel PAS positif est
concentré dans la partie basale de la cellule. Par contre, les inclusions lipidiques soudanophiles,
de 14 de diametre environ, sont strictement localisées & l'apex de la cellule flagellée, autour du

noyau (fig.137, p. 65 ).
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Les quatre cellules en c¢roix sont situdes du deuxieéme au cinquigéme rang aprés les ectoder-
miques ; & ce stade, elles sont un peu plus courtes que les cellules flagellées, mais surtout plus
larges, et de contour arrondi (15-1Bu/9-101) (fig.136, p. 65) ; leur noyau sphérique de 6 a 7@
montre un grand nombre de petits grains chromatiques reliés par un réseau ; le nucléole est trés
petit et peu distinct. Le cytoplasme reste trés clair avec les différents colorants utilisés, ei seule
la zone située au-dessus du noyau contient des granuiations PAS positives identiques & celles des
celiules flagellées ; cette localisation est l'inverse de celle observée par DUBQSCQ et TUZET chez les
cellules en c¢croix d'autres Eponges Calcaires, oit les substances glycoprotéiques se trouvent au
contraire dans la partie basale. Il n'y a plus trace du déterminant, et on ne distingue aucun corps
chromatique,

Les cellules ectodermigues du pdle postérieur sont toujours au nombre de quatre seulement,
mais elles se sont considérablement accrues @ elles mesurent rnaintenant de 25 a 35y, Au stade
représenté sur la figure 136, elles commencent enfin & se diviser, Elies poussent des pseudopodes
trés longs et ramifiés, parfois trés fins, d'autres feois bien plus épais, vers les cellules de ia
capsule nourriciére, sur lesquelles ils s'appliquent (fig. 138 et 138) ; ces pseudopodes atfteignent
parfois les choanocytes encore pourvus de leur flagelie et de leur collereite gui se trouvent en
regard du péle cilié de la larve, entourant ainsi une bonne partie de la surface de l'amphiblastule ;
trés ramifiés, ils peuvent mesurer jusqu'a 504 de long.

Le noyau, & membrane épaisse, a grossi lui aussi {8 & 114) ; il posséde un gros nucléole
de 2 p de diametre, un ou deux nuclécles accessoires plus petits, ei des grains chromatiques gros
et irréguliers.

I

Le cytoplasme, assez basophile dans son ensemble, contient plusieurs sortes d'inclusions :

1/ Des sphérules colorables par l'hématoxyline ferrique, de 1 & 2l de diametre, qui
ressemblent assez & celles des cellules nourriciéres ; une capture directe de ces inclusions par
les pseudopodes est probable (des images fout & fait analogues ont été observées par DUBOSCQ et
TUZET (1842) chez lLeucosolenic botryoides), bien qu'elles n'aient été cbservées que dans les corps
cellulaires.

2/ De nombreuses petites granulations PAS positives, résistant & l'amylase salivaire,
qui, ressemblent beaucoup 4 celles des cellules endedermiques,

3/ De grosses inclusions de 2 & 6, sphériques, fortement positives au PAS ; cette forte
réaction disparalt apreés action de l'amylase salivaire : elles contiennent donc du glycogéne ; cette
identification est confirmée par le traitement au Dimédon (BULMER, 1959, irn LISON, 1960) gui
bloque les aldéhydes produites par 1l'oxydation des glucides, mais qui est beaucoup moins actii dans
le cas du glycogéne., Les plus grosses de ces inclusions ont souvent un point basophile sur leur
bordure.

4/ De petites sphérules soudanophiles analogues & celles des cellules endodermiques,
mais moins nombreuses et de distribution homogéne,

5/ Quelquefois, enfin, on trouve dans le cytoplasme une cellule nourriciére entierement
phagocytée (fig.138) ; chez Leucosclenia botryoides, DUBOSCQ et TUZET (1842} ont envisagé un pas-
sage des cellules placentaires vers la cavité centrale par phagocytose par les cellules granuleuses
ectodermiques, suivie d'un rejet dans la cavité ; ce processus ne se réalise certainement pas chez
Petrobiona, car ces cellules phagocytées sont toujours en cours de digestion, alors que les cellules
centrales sont normales & ce stade.

Une quatriéme catégorie cellulaire a fait son apparition dans la larve ; ce sont les cellules
internes, qui remplissent presque entiérement la cavité centrale, assez réduite 4 ce stade, Ces
cellules sont tout 4 fait semblables & celles de la capsule nourriciére, et on peut d'ailieurs faci-
lement suivre leur passage entre les cellules ectodermiques. Quelques unes, plus petites, ont un
noyau homogeéne et plus dense, d'aspect pycnotique {fig.136}.

3/ L'étalement des cellules eciodermiques (fig.141 a 144, p.68 ),

Deux phénoménes simultanés se produisent zlors : multiplication active des cellules ectoder-
migques qui s'étalent sur un seul rang, et accentuation de l'entrée des cellules nourriciéres dans la
cavité de la larve, La forme de l'amphiblastule va en &tre modifiée d'une fagon trés nette : la di-
vision des cellules ectodermiques et leur étalement écartent les deux bords du feuillet endodermique,
et il en résulte un aplatissement suivant 1'axe longitudinal de 1'embryon ; cet aplatissement s'accom-
pagne d'un agrandissement de la cavité centrale, qui peut ainsi se remplir de plus nombreuses cel-
lules nourriciéres {fig.141, p.68 ), La déformation est parfois beaucoup plus marquée, et on ob-
serve quelques larves, & ce stade, dont le feuillet cilié, compléiement déroulé, est plan (fig.142)
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Fig, 141 et 142 : Amphiblastule aprés la multiplication des cellules ectodermiques, x 1000 (Bouln, hém. ferr.), - Fig, 143 : Détail
dhune celiuie ectodermique, x 2000 (fouin, PAS, bleu de toluidine).
s'est pas retournée, X 1000 (Bouln, hén. ferr.), - C. ect,

Fig. 144 : Larve anormale, de méme dge que 141 &l 142, qui ne
nourriciéres taternes ; C. end. : cellules endodermigues.

« cellules getodermiques ; C. n. : cellules noxrrictéres ; C, n, i, :oellvies
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sur sa plus grande partie ; en dessous, le feuillet ectodermique est lui aussi trés peu incurvé ,

Les deux parties différentes de la capsule nourriciére sont devenues beaucoup moins distinc-
tes et tous les choanccytes de l'ancienne corbeille se sont progressivement transformés. Les cel-
lules situées en face du pdle postérieur ont le méme aspect qu'au stade précédent, et effectuent des
échanges actifs avec les cellules ectodermiques ; au contraire, celles qui sont cpposées au pdle
¢ilié n'ont aucun rapport avec la larve ; beaucoup plus plates que les premiéres, elles semblent
enn grande partie vidées de leurs matériaux nutritifs (elles ressemblent beaucoup aux cellules qui
entourent encore l'amphiblastule préte & 1'éclosion). Cet aspect conduit a4 supposer que la larve
a effectué une rotation dans la capsule, tournant alors son pdle postérieur vers des choanocytes
"neufs'', tandis que restent en place les cellules nourriciéres épuisées, maintenant en face du péle
antérieur, Ce proce¢ssus doit €tre facultatif : guand deux embryons se trouveni dans la méme cap-
sule, le développement est normal, bien que les cellules nourriciéres soient en nombre moindre

pour chacun d'eux,.

Les cellules endodermiques subissent peu de modifications ; le matériel PAS positif de leur
cytoplasme, un peu moins abondant, est maintenant toujours localisé a la base de la cellule ; d'au-
tre part, le cytoplasme a acquit une forte affinité pour le vert lumiare et le bleu d'aniline dans
les colorations trichromiques. Une vacucle est souvent visible sous le noyau,

Les cellules en croix, généralement peu faciles & distinguer des cellules flagellées, n’ont pas

beaucoup changé,

Les cellules ectodermiques du pdle postérieur ont par contre beaucoup évolué ; les divisions
amorcées au stade précédent se poursuivent rapidement ; le plan de clivage est toujours perpen-
diculaire a la surface du pdle postérieur et toutes ces cellules se trouvent ainsi disposées sur une
seule couche, Elles ne mesurent plus qu'une dizaine de [ de long sur & & 7 de large, Le noyau,
qui ne dépasse pas 54, est devenu trés homogeéne, avec un ou parfois deux petiis nucléoles ; son
aspect est un peu pycnotique, mais ceei n'est qu'une apparence. Le cytoplasme est toujours for-
tement basophile et bourré d'inclusions, mais les dimensions de ces derniéres ont diminué et sont
plus réguliéres (2 a 3H) (fig.143, p. 68 ) ; la majorité d'entre elles contiennent du glycogéne, beau-
coup plus constant (ou plus réguliérement fixé) qu'au stade précédent. Plus ou moins étroitement
appliguées sur les cellules internes, ces cellules continuent &2 émettre des pseudopodes, maintenant
beaucoup plus courts, vers les cellules de la capsule nourriciére ; quelques unes de ces derniéres

continuent leur migration vers elles.

Les celluleg internes sont devenues beaucoup plus nombreuses, sans que l'on observe de divi-
sions ; cetie augmentation est certainement due au passage plus important des cellules de la capsule
entre les cellules ectodermiques. Leurs caractéres sont toujours identiques & ceux des cellules
nourriciéres demeurées en place, mais leurs échanges par pseudopodes avec les cellules ectoder-
miques sont beaucoup meoins accentuées, et on a l'impression gu'elles constituent une sorte de ré-
serve ; trés peu sont dégénérescentes. Leur nombre est considérablement supérieur & celui observé
chez les amphiblastules d'auires Eponges Calcaires,

Cette interprétation des divers ¢léments celiulaires de la larve est assez différente de celle
que j'ai donnée en 1560 (a) pour le méme stade, qui était alors le seul observé ; je pensais que
les cellules centrales représentaient les €léments ectodermiques (celluies granuleuses), alors gue
la couche externe postérieure ¢€tait formée de cellules nourriciéres détachées de la capsule et ve-
nant dégénérer au contact du pdle postérieur, Lorsqu'on ne connalt gque ce stade, el par compa-
raison avec les amphiblastules déja décrites chez d'autres Calcaires, cette interprétation apparait
assez vraisemblable. En fait, c¢'est certainement une erreur, due au nombre anormalement grand
des cellules internes, & la disposition sur une seule couche réguliére des cellules ectodermiques et
& leur ressemblance avec les choanccytes nourriciers qui viennent former une couche dégénéres-
cente au contact du pdle postérieur de l'amphiblastule de [Leucosolenia botryoides (DUBOSCQ et TUZET,
1942). L‘identité morphologique des cellules internes et des cellules de la capsule nourriciére,
V'observation du passage de ces dernidéres entre les cellules postérieures soii 4 ce stade soit dés
aprés le refournement, l'orientation des fuseaux de divisions et la présence de glycogéne dans le
cytoplasme des quatre grosses cellules ectodermiques puis dans la couche postérieure, rendent maine
tenant ceite interprétation insoutenable.

4/ L'amphiblastule miire {fig.145 & 151, p. 70 ).

L'amphiblastule préie & 'éclosion (fig.145) mesure de 80 & 904 de long sur B0 & 70 de large,
et, comme pour l'ovocyte arrivé 4 maturité, cette taille est nettement supérieure a celle des autres
amphiblastules connues chez les Calcaronées, qui ne dépassent pas une soixantaine de W de long.
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Fig. 145 : Amphiblastule mdre, x 1000 (Bouin, hér. ferr.}, . Fig. 146 : Cellule endodermigue, x 2000 (Boxin, P49. - Fig, 147 : Idex,
Hally, P4S. - Fig, 148 : Idem, Bouin, hém. ferr. - Fig, 149 : CeDule endodermique et cellule en croix, x 2000 (Bouin, kém. ferr. ) - Fig.
150 : Idem, Helly hem. ferr. - Fig. 151 : Cellule ectodermique, x 2000 (BouimP4S). - C, ect, : cellules ectodermiques ; C. n, 1. :
cellules nourrictéres tnternes ; C, end. : celiules endoderaiques.
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Sa forme est redevenue arrondie, comme avant la multiplication des cellules granuleuses ectoder-

migues ; elle est maintenant constituée de deux hémispheres 4 peu prés égaux ; la partie postérieure
est touiefois un peu plus aplatie que la partie antérieure.

La capsule nourriciere s'esi complétement désorganisée, et si l'on trouve encore, au stade
représenté fig. 145, quelques cellules périphériques dans la cavité ol se trouve la larve, elles sont
trés aplaties et dégénérescentes ; je ne crois pas possible la retransformation uliérieure de ces

cellules en cheoanocytes,
Comme aux stadzs précédents, on trouve parfois deux amphiblasiules par cavité, foujours
opposées par leur pble antérieur.

Les cellules endodermiques flagellées (fig.146 a 150) n'ont pas beaucoup changée¢ de forme ;
elies sont simplement un peu plus coniques et plus serrées, ce qui est di & l'incurvation du feuillet ;
elles mesurent environ 254U sur 4 a 6§ .

Le noyau, piriforme et & petit nuciéole, est surmonté par un parabasal 'en bec d'oiseau’’ qui,
ainsi que l'ont noté DUBOSCQ et TUZET (1937), est devenu irés résistani et apparalt méme aprés
fixation au Bouin-Duboscqg, Tout comme chez les autres amphiblastules de Calcaronées, l'orien-
tation du parabasal s'inverse au sommet du pdle ciiié ; ici, il est toujours orienté vers ce sommet,
comme chez Lencandra gosgel {Bow.) (DUBOSCR et TUZET, 1842), alors gque chez Sycon raphanus et
Grantia compresss (DUBOSCQR et TUZET, 1937), il est dirigé vers le péle postérieur. Je n'al pas
vu de prelongement court du c6té opposé au bec d'oiseau, et le parabasal parait donc é&tre unique ;
la tigeile & l'extrémité de laquelle il s'attache est décalée par rappoert & l'axe de la celiule, Dans
les préparations au Bouin, on ne distingue pas la partie chromophobe doublant la partie chromo-
phile, comme l'on décrite DUBOSCQ et TUZET, mails l'extrémité du bec s'appuie sur une vacucle
qui est elle-méme en contact avec le noyau et qui ne double pas le parabasal (fig.148} ; mais il
évidemment difficile de distinguer ce qui est artéfact.

Le plateau cellulaire contient de fins granules PAS et bleu Alcian positifs, métachromatiques
au bleu de toluidine et colorables par l'hématoxyline ferrique ; ce matériel PAS positif, constant
avec les différents fixateurs et décalcificateurs employés, résiste & l'amylase salivaire, La partie
basale de la cellule montre, a4 c¢dié de granulations identiques aux précédentes, mais rares et dis-
persées, de grosses inclusions atteignant 2 ¢ de diamétire, non meétachromatiques, fortement posi-
tives au PAS ; ces inclusions sont bien fixées par le Helly suivi d'une décaleification au liquide de
Roure ; par contre, le Bouin suivi de l'acide trichloracétique les conserve moins bien (fig,146 et
147) ; aprés fixation au Champy, elles sont colorées en brun par le tétroxyde d'osmium et fortement
soudanophiles ; le caractére PAS positif ne disparait pas aprés action de la pyridine & 60° pendant
24 h sur les coupes ; ces inclusions doivent donc contenir des glycolipides. Elles semblent exister
chez les celiules flagellées de la majorité des amphiblastules des Eponges Calcaires,

Les cellules en croix {fig.14% et 150) existent toujours et se distinguent des celiules flagel-
lées par leur largeur supérieure, leur noyau plus gros qui présente quelques signes de dégénéres-
cence (forme irréguliére, chromatine irrégulidrement répartie), l'asbsence de flagelie et leur cyto-
plasme généralement PAS négatif ; parfois cependant on note upe zone faiblement PAS positive an
peu au-dessus du noyau (alors que chez les autres Eponges Calcaires, la substance glycoprotéique est
située plutdt au-dessus du noyau, d'aprés DUBOSCQ et TUZET, 1937). Ces celiules en croix sont
donc beaucoup moins différenciées que celles deécrites par DUBOSCQ et TUZET dans leurs diffé-
rents travaux, et il n'y a aucune irace des curieux appareils cytoplasmiques, clives chromatiques,
globes réfringenis, faisceaux fibrillaires, etc. décrits par ces auteurs. Mais, ici aussi, beaucoup
dlimages montrent une dégénérescence de la cellule, sans toutefois qu'une expulsion ait €té observée

comme chez Sycon elegans.

Les cellules ectodermiques montrent une importante évelution. Leur nombre a considérablement
augmenté ; il est certainement supérieur & celui de l'amphiblastule de Grantia (DUBOSCQ ef TUZET ,
1037, Y'estiment & 16 dans ce cas). D'autre part, le feuillet s'est incurvé, et les cellules, plus
allongées (15-204/5.7 1}, se sont disposées radialement, avec leur grand axe perpendiculaire a la
surface de 1'amphiblastule et non plus paralléle comme au siade précédent ; serrées cdte & coie,
de forme conique, leur disposition ressemble maintenant beaucoup & celies des cellules flagellées,
Leur pointe interne, moins effilée que celle des cellules endodermiques, est aussi moins nefte,
et les limites cellulaires deviennent tres floues vers llintérieur ; une telle altération de la partie
basale des cellules granuleuses a été observée par DUBOSCQ et TUZET chez différentes amphi-
blastules de Calcarcnées, en particulier chez Leucendro gossei (1942), et ces auteurs attribuent un
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r6le important dans ce phénomene a des bactéries, nombreuses dans la cavité centrale de la larve ;
chez Pelrobiona, une intervention de baciéries est beaucoup plus douteuse, car elles sont rares, en
particulier les spirochétes ; d'autre part, il apparait nettement ici que les cellulés centrales des
amphiblastules ne sont pas des ectodermiques altérées, idée déja réfutée pour l'amphiblastule de
Crantia par LUTFY {1857 a).

lie noyau, de forme irréguliére et de position variable, mesure de 4 & 81 ; il est touJours
plus clair au Feulgen que celui des cellules endodermiques,

Le cytoplasme est €osinophile et fuchsinophile. Il contient un grand nombre dtinclusions de
2 4 3u de diameéire, plus nombreuses dans la moitié apicale de la cellule ; ces inclusions, brunes
aprés {fixation au Champy, sont fortement colorables par l'hématoxyline ferrique, soit en masse,
goit seulement par leur écorce {fig.151) ; le bleu de toluidine les teinte en bleu clair, avec sou-
vent un trés petit granule viclet sur leur bordure, granule qui n'est pas digérable par la ribonu-
cléase et qui semble Feulgen négatif. Au PAS, les inclusions sont nettemnent positives (on note des
différences d'intensité dans la réaction suivant le décalecificateur employé : trés vive aprés le liquide
de Roure, elle est moins forte aprés l'acide trichloracétique). L'amylase salivaire supprime la réac-
tion PAS positive des inclusions, mais laisse subsister une coloration de fond plus faible dans le
cytoplasme ; par contire, aprés action du Dimédon, seules les inciusions sont encore PAS positives.
Ces formations, de nature certainement complexe, contiennent donc du glycogéne (dont la fixation
est améliorée par l'acide picrique du liquide de Roure}, polysaccharide apparaissant dans les cel-
lules ectodermiques peu de temps apreés le retournement, ei maintenant en gquantité nettemeni plus
grande ; les petites granulations glycoprotéiques, qui se trouvaient dans le cytoplasme aux stades
précédents, ont disparu, La réaction faiblement positive au PAS de 1l'ensemble du cytoplasme indique
1'apparition d'une autre glycoprotéine diffuse. On ne peut pas affirmer, avec les techniques em-
ployées, que le glycogeéne est localigé dans les inclusions {on connalt la gifficulié de sa fixation}.

I.a cavité centrale de la larve est réduite 4 une petite chambre hémisphérigue située sous les
cellules flagellées, dans laguelle se trouve parfois deux ou trois cellules identiques aux cellules
internes du stade précédent, encore normales ou en dégénérescence, parfois avec une ou deux
inclusions PAS positives. Exceptionneilement, un ou deux petits amoebocytes éosinophiles se trou-
vent dans cette cavité, catégorie cellulaire déja signalée chez diverses amphiblastules ; 1l'ori-
gine maternelle de ces amoebocytes apparait trés probable, car les rares cas observés l'ont tou-
jours été chez des individus particulidrement bien fournis en éosinophiles.

Une autre cavité analogue se distingue sous les cellules ectodermiques, mais elle est encom-
brée par les matériaux provenant de la base de ces cellules.

Cette amphiblastule contient donc beaucoup de réserves, et on peut distinguer gquatre sortes
de matériaux PAS positifs :

- les granulations PAS et bleu Alcian positives de l'apex des celiules flagellées repré-
senfent trés probablement le resie des réserves de l'ovocyte, car elles ont été observées durant
tout le développement de l'embryon ;

- les glycolipides de leur partie basale apparaissent par contre seulement chez la larve
milre,

-~ Une glycoprotéine diffuse existe dans les cellules ectodermiques.

- La substance de réserve la plus importante est certainement le glycogéne des celiules
ectodermiques, qui semble se former grice aux abondants matériaux eédés & ces cellules par la
capsule nourriciére. L'existence de ce polysaccharide n'avait encore été démontrée, chez les Spon-
giaires, que chez les Spongillidae (RASMONT, 1961 ; LUTFY, 1961) ; alors que chez ces derniéres,

ce glucide existe dans plusieurs catégories cellulaires {pinacocytes, amoebocytes, ovocytes et cel-
lules des gemmules), chez Petrobiona, il n'apparait que dans les cellules ectodermiques de la larve,

Nous connaissons mal la nature des substances de réserve des amphiblastules des autres Epon-
ges Calcaires, étudiées par des méthodes peu précises d'un point de wvue histochimique, mais les
aspects a4 1'hématoxyline ferrique et au tétroxyde d'osmium décrits par DUBOSCQ et TUZET et par
GATENBY correspondent trés hien & ceux ocbservés chez Petrobiong et il est probable que 1'étude
histochimigue d'autres amphiblastules fournira des résuliats analogues,

La libération de la larve, sa vie planctonique, sa fixation et sa métamorphose n'ont pas pu
&tre observées.
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HI - DISCUSSIONS ET CONCLUSIONS

D'une maniére générale, les processus de la reproduction chez Petrobiona se déroulent comme
chez les autres Eponges Calcaires Calcaronées : méme mysteére pour la spermatogendse ; méme
origine des ovogonies ; la féccndation se dércule de la maniére qui semble générale chez les Epon-
ges, avec llintervention d'une cellule charriante ; l'ovocyte et la larve sont nourris par l'Eponge
mere grice & des cellules dérivées des choanocytes ; au cours du développement apparait une blas-
tule & flagelles internes qui subit une inversion des surfaces.

Dans le détail, quelques différences apparaisseni, qui ont été analysées au cours de la des-
cription des phénoménes. Ces différences, parfois assez imporiantes, permettent néanmoins a cette
Pharétronide de prendre sa place dans la série de complexité croissante qui, pour la {écondation,
va de Leucandra nivea & Sycon eledans (TUZET, 1847) ; mais la complexiié atteinte ici est trés nette-

ment supérieure.

A - LIGNEE GERMINALE ET OVOGONIES -

Pour l'origine des gonies et les premiers stades de ll'ovogenése, mes observations ne font
que confirmer, mais avec moins de précision, les conclusions de DUBOSCQ et TUZET : origine
choanocytaire des ovogonies, division de l'ovogenie 1 dans la lumiére des corbeilles, avec un appa-
riement précoce des chromosomes {(comme chez les Diptéres et chez les oursins Xespilic (TENNENT
et ITO, 1941, in RAVEN, 1861)), passage des quatre ovocytes dans le mésenchyme ob ils vont
s'accroitre, Petrobions ne présente aucune particularité notable,

B - FECONDATION ET DEVELOPPEMENT DE L'OVOCYTE -

La nutrition de 1l'ovocyte et la fécondation présentent par contre d'importantes singularités.

On doit toui d'abord remarquer la grande précociié de la transmission du spermiokyste &
1'ovoeyte ; elle a lieu en effet lorsque l'ovocyte mesure seulement 301 et est donc encore trés loin
de sa taille maxima (75~-804). Chez les autres Calcaronées, cette transmission n'a lieu que lorsque
l'lovocyte est prés du terme de sa croissance ; par contre, chez la Calcinée C(lathrinae coriscea,
le phénomene se situe bien avant la fin de 1'accroissement (TUZET, 1947). Chez Petrobiona, la
fécondation, ou pseudofécondation, est donc encore plus précoce que chez la plupart des autres Cal-
caires, pulsqu'elle se situe au début de l'accroissement et non A la fin, DUBOSCQ et TUZET (1937}
ont pensé que le spermiokyste pourrait avoir ua rdle de protection du spermatozolde en rapport
avec la précocité de son entrée dans le cytoplasme de l'ovocyte ; en effet, dans le cas général,
le gameéte maédle n'est pas accepté par l'ovocyte avant les mitoses réductionnelies, ou alors est
simplement digéré, Je ne crois pas que les grandes dimensions et la forme particuliére du sper-
mickyste de Petrobiona soient directement liées & la précocité de la fécondation chez cette espeéce
(celui de Clathrine coriaces, qui est dans le méme cas, reste petit et peu visible) ; il faut plutdt
y voir une relation avec le réle du kyste dans la nutrition de l'ovocyte.

La nutrition de l'ovocyte a montré des images itrés curieuses, dont llinterprétation doit &tre
recherchée maintenant.

La grosse inclusion chromatique dure du cytoplasme de llovocyte représente certainement le
spermiokyste et doit contenir la spermie ; bien que son contenu scit le plus souvent invisible, les
quelques images observées un peu avant la formation de l'amas moruliforme ne laissent aucun doute,
Mais une dgifficulté apparait pour les stades postérieurs 4 la formation du vitellus : llintérieur du
kyste devient visible, mais la spermie n'y est plus reconnaissable. L'existence & ce stade d'une
relation nette entre l'amas et l'intérieur du kyste pourrait faire penser que le spermatozolde est
ressorti du kyste et passé dans l'amas, mais cecl est peu vraisemblable ; je croirais plutdt qu'il
est resté dans le kyste et que sa chromatine, trés diluée, est devenue indiscernable, Une autre
hypothése est possible : la maturation et la conjugaison des pronuclei auraient déja eu lieu ; dans
le cas général, ces phénomeénes sont trés rarement antérieurs au grand accroissement de l'ovocyte,
et c'est épgalement ce qui se passe chez les Eponges Calecaires ; mais chez Fippospongice equina, la
conjugaison se situe avant la fin de 1'accroissement (TUZET et PAVANS DE CECCATY, 1958);
cette hypothése est difficilement conciliable avec l'observation de deux pronuclei et de globules po-
laires chez Petrobiona au début de la segmentation (cf.p. 58 ), mais ces images sont si exception-

nelles que 1l'on peut difficilement en tenir compte.
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La celiule charriante ne pose guére de probiéme d'interprétation lors des premiers stades ;
mais l'amas moruliforme est plus mystérieux. Son point de départ est certainement le noyau de la
cellule charriante, dont 1'hypertrophie est assez difficile & comprendre ; au début, on pourrail
penser & une multiplication nucléolaire, mais cette idée est & abandonner pour les stades ultérieurs,
et le nucléole doit probablement &tre représenté par le granule qui se distingue des autres par sa
basophilie et sa métachromasie plus accentuées, Il pourrait s'agir aussi des noyaux des cellules
nourriciéres qui viennent s'appliquer contre la cellule charriante ; seuls les matériaux cytoplas-
migues seraient utilisés et les noyaux s'accumuleraient autour de celui de la cellule charriante ;
ceci expliquerait 1'existence probable dans la "mflre' d'acides nucléiques trés dilués ; mais aux
premiers stades, la cellule charriante n'a encore aucune cellule appliquée sur elle alors que son
noyau a déjid deux ou trois granules supplémentaires ; peut-&tre n'ai-je pas wvu les premiéres

absorptions.

1l est probable que cet amas ne sera pas absorbé par l'ovocyte ; en effei, lors des premiers
stades de la segmentation, on n'en retrouve pas trace dans le cytoplasme des blastoméres ; par
contre, j'ai vu une fois, dans la corbeille située au-dessus d'un embryon au stade 4, quelques dé-
bris peu chromatiques qui pourraient bien en représenter les restes. Seule l'ohservation de stades
intermédiaires permettra d'élucider cette question.

Le rdéle nutritif des choanocytes modifiés qui, dans le complexe, entourent la cellule char-
riante, est indiscutable ; mais les matériaux ne sont pas transmis directement &4 l'ovocyte, et c'est
la cellule charriante qui joue le réle d'intermédiaire, Cette nutrition va éire trés importante, puis-
gue c'est l'ensemble d'une corbeille tout entiére qui est absorbée. Chez ces cellules nourricidres,
le complexe de Golgi a pris la forme vésiculeuse appliquée sur le noyau qui est caractéristique
des cellules & forte activité sécrétrice ; mais alors que dans le cas général, les cellules nourri-
ciéres ont le corps de Golgi teurné vers llovocyte, il est ici tourné vers la cellule charriante ;
l'existence de quelques sphérules faiblement PAS positives dans la zone cytoplasmique comprise enfre
le noyazu et la cellule charriante indique, dans une certaine mesure, un rdle dans l'élaboration ou
la condensation des produits nourriciers ; mais on ne peut pas parler d'une véritable accumulation
glucidique & son contact, telle qu'elle a parfois été signalée, et d'autre part les échanges se font
sous une forme non figurée, Ce complexe de Golgi ressemble beaucoup & celui décrit dans les cel-
lules granuleuses des larves de Sycon et de Grantia, et 4 celui de la membrane placeniaire des
amphiblastules ; le réle nutritif des cellules possédant un tel appareil est évident dans le deuxiéme
cas, mais moins net dans le premier.

Chez les autres Eponges Calcaires, TUZET (1947} a pu classer les phénomeénes de la fécon-
dation par ordre de comglexité croissante ; dans le cas le plus simple, celui de Leucandra nivea,
la celiule charriante et le spermiokyste sont absorbés par l'ovocyte, et la cellule charriante joue
le ro&le d'une simple cellule nourricigére ; dans le cas le plus compliqué, celui, de Sycon elegans,
la cellule charriante anucléée est entourée de quatre cellules, qui doivent la nourrir et la protéger,
et l'ensemble forme un complexe charriant, ‘

Chez Petrobiona, les phénomeénes sont bien plus complexes que chez Sycon elegans, et ce ne
sont pas seulement quatre cellules qui entourent la cellule charriante, mais tous les choanocytes
d'une corbeille vibratile, Cependant, il ne s'agit au fond que de l'exagération d'un phénoméne qui
se produit chez toutes les autres Calcaires dont la fécondation est connue, et qui apparait plus ou
moins netiement en raison de sa discrétion ; la ceilule charriante, apreés avoir cédé le spermio-
kyste, joue un rdéle de cellule nourriciére, soit qu'elle socit englobée (Leucandra niveal, soit qu'elle
reste en relation avec l'ovocyie par l'intermédiaire du kyste ou de l'appareil de capture formé par
T'ovocyte ; il est trés probable, comme le supposaient DUBOSCQ et TUZET (1944}, que chez Sycon
elegans, les cellules du complexe charriant nourrissent la cellule charriante, mais aussi l'ovocyte,
par scn intermédiaire. Chez Petrobiona, l'ensemble d'une corbeille vibratile passe dans la cellule
charriante, qui s'hyperirophie ainsi gue son noyau, puis dans l'ovocyte ; le kyste, qui a considé-
rablement grossi, joue certainement un rdle important dans ce dernier phénoméne, Aprés la pseude-
fécondation, cellule charriante et spermiokyste restent en place et jouent alors un réle dans la
nutrition de 1l'ovocyte ; ce réle est discret chez les espéces ol le gameéte méle est transmis a la
fin de l'accroissement de 1l'ovocyte ; il est trés important chez Fetrobiona, chez gui la pseudo-
fécondation a lieu avant que l'ovecyte ait commencé sa nutrition. Cependant, chez la Calcinée
Clathrina coriacea, la pseudofécondation est également précoce, mais 1'absorption des cellules nour-
riciéres se fait suivant un procédé direct.

Le cas de Petrobiona n'est pas unique ; sans préjuger de l'existence de phénoménes compara-
bles chez les autres Pharétronides, on trouve une image trés significative chez ¥egapogon raripilus
Jenkinsg, Chez cette Calcaire & anatomie syconoide, JENKINS (1908) a figuré (P1.35, fig.110} des
ovoeytes 'doubles'’, flanqués d'une cellule contenant un amas de granules (dont l'un se colore diffé-
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remment) et une inclusion, entourée d'une couronne de cellules aplaties ; d'aprés JENKINS, la plus
petite partie, multicellulaire, de cet ovocyte double, serait peut-&tre nourriciére, et l'amas de
granules représenterait des matériaux nutritifs. Le méme auteur signale aussi des ovocytes doubles
chez Hegapogon roripilus Jenkins, mais la fixation de ses échantillons a €été meoins bonne ; la petite
partie serait faite de plusieurs couches concentriques de cellules autcur d'une cellule cenirale, J'ai
pu revoir les préparations de JENKINS, conservées au British Museum, et il est indubitable que les
ovocyles doubles d'4chramorpha nivalis sont presque identigues au complexe de l'ovocyte de Peirobiona
lorsque ce dernier mesure une quarantaine de u, c'est-3-dire au début de sa formation (fig,152} ;

Fig.152 - Ovocyte d'dehramorpha aivalis Jenkins, d'aprés les coupes de JENKINS, x 1508, Ov. : ovocyte ;
Sp.k, : Spermiokyste ; C.ch, : Cellule charriante ; N.¢. c¢h, : Noyau de la cellule charriante ; C.n. @ cel-

iules nourricidres,

le noyau de la cellule charriante contient des granules semblables & ceux de Petrobiona, seulement
un peu plus nombreux et plus petits, et il ¥y a dans son cytoplasme une inclusion de forme irré-
guliére qui n'existe pas chez la Pharétronide. Le spermiockyste, que JENKINS n'avait pas remarqué,
se trouve déja dans le cytoplasme de l'ovocyte ; de forme ovolde, il mesure de 5 & 6}, Je n'al
pas vu de cellule nourriciére migrer vers la cellule charrianie, qui n'est eniourée que par une
seule rangée de cellules déja assez aplaties, et il est probable gque la nutrition, moins importante,
se poursuit moins longtemps ; ces cellules nourricitres appliquées sur la cellule charriante ont
la mé&me structure que celles de Petrobiong, et montrent en particulier un beau corps de Golgi

vésiculeux tourné vers le centre de l'amas cellulaire. On ne connalt malheureusement pas d'autres
stades du développement de cette espéce.

C - LE DEVELOPPEMENT DE L'EMBRYON -

l.a principale particularité de l'embryologie de Petfrobicne réside dans la différenciation trés
tardive de son ectoderme, En effet, aprés les premiéres mitoses, d'orientation classique, la pla-
cula diploblastigue, 8 celiules endodermiques et § cellules ectodermiques, de Sycor raphanus et de
Graniia compresss, n'apparait pas ; ceci rappelle un peu le cas de Leucendra aspers, chez qui 8 cel~
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lules supérieures restent indifférenciées jusqu'a la stomoblastule, Iei, ces ectoblastes ne sont que
4 et n'évolueront qu'aprés le retournement ; elles sont alors nourries par la capsule de cellules
nourricidres, puis se divisent pour constituer le pble ectodermique de l'amphiblastule, Cette dif-
férenciation tardive de l'ectoderme est & rapprocher du cas des Clethring, chez lesquelles des blas-
tomeéres resteraient indifférenciés jusqu'a la sortie de 1l'embrycn,

Les cellules en croix existent, comme chez toutes les larves connues d'Eponges Calcaires ;
mais elles sont relativement trés peu différenciées, et ce sont des cellules beaucoup plus normales
que toutes celles décrites par DUBOSCQ et TUZET, Il serait tentant d'établir un rapprochement
entre cette faible différenciation et la localisation écologique de Petrobiona ; en effet, DUBOSCQ
et TUZET (1937) ont d'abord pensé attribuer & ces cellules un réle sensoriel, intervenant dans le
phototropisme de la larve, Mais il faudrait pour cela connalitre le comportement de la larve : elle
est certainement photonégative, étant donné la localisation de Petrobiona dans les grottes obscures ;
mais l'est-elle d'emblée, ou passe-t-elle d'abord, comme 1a plupart des larves d'invertébrés marins,
par une période photopositive ? Ces cellules en croix appartiennent en tout cas au type ''non fonc-
tionnel'', distingué par DUBOSCQ et TUZET (1941} pour celles des amphiblastules de Sycon eledans
et de S. coronatum Ellis et Sol..

ILies cellules nourricigdres de l'embryon ont la méme origine et la mé&me structure que celles
de l'ovocyte ; les modalités de la transformation sont trés légérement différentes, les choanocytes
nourriciers montrant un allongement qui ne se manifeste pas lors de la nutrition de l'ovocyte.

I1 n"y a pas de véritable membrane placentaire, comme chez Sycon raphonus et Grantia, mais
la stomoblastule, au cours de son retournement, se dévagine dans une corbeille qui va constituer
sa capsule nourriciére. Une grande quantité de cellules de cette capsule vont gagner le centre de
la larve, qui est ainsi nourrie par l'intérieur et par l'extérieur ; ce passage de cellules nourri-
ciéres 4 l'intérieur de l'embryon rappelle un peu ce qui se passe chez les Triclades.

L'amphiblastiule mfire montre une guantité¢ de réserves imporiante ; celles des cellules endo-
dermiques semblent dériver en majeure partie des réserves accumulées par l'ovocyte ; la plus grande
partie de celles des cellules ectodermiques sont élaborées a partir des matériaux fournis par la cap-
sule nourriciére. Ces cellules ectodermiques, riches en glycogéne, sont particulidrement nombreuses
par rapport a celles des auwtres amphiblastules d'Eponges Calcaires & l'éclosion. l.a guantité de
cellules absorbées au cours de l'ensemble du développement est plus grande gue dans le cas des
autres Calcaronées : en pius des choanocytes sucés ou englobés au cours de la croissance de

l'ovocyte, deux corbeilles vibratiles iout entiéres sont abscrbées, une par 1l'oveocyte, l'autre par
l'embryon,

D - LA POLARITE DE L'OVOCYTE -

La polarité de 1'ovocyie est normale : c'est le pdle animal, point de pénétration de la cellule
charriante, qui donnera l'ectoderme larvaire (fig.153, p. 77). Mais le développement de Petrobiona
est intéressant & deux points de vue : du fait de la réception précoce du spermiokyste ef de la
constance de son peint de pénétration, la polarité est trés nettement définie dés le début de la
croissance de l'ovocyie ; d'autre part, la desiinée de ce pdle animal peut &tre suivie plus facile-
ment que chez les autres Calcaires, car il est repérable par l'amas pycnotique dérivant du noyau
de 1a cellule charrianie, par les restes de la capsule du spermiokyste que l'on retrouve au déhut
de la segmentation, et par l'induction précoce exercée par le pdle ectodermique sur des choano-
cytes, Comme chez les autres amphiblastules d'Eponges Calcaires, llectoderme sera postérieur,
c¢'est-a-dire que la larve sera inversée.

E ~ CONCLUSIONS -

Malgré ses particularités, la reproduction de Petrodbiona massilione est indiscutablement du
iype Calcaroné., Ceci pose de nouveau le probléme déjd rencontré au sujet des choanocytes {cf.p. 23 ),
celui de l'homogénéité de l'ordre des Pharétronides dans la classification d'HARTMAN, En effet,
#Hinchinella lamellosa semble avoir des larves parenchymella (KIRKPATRICK, 1308 ; cf.p. 98 et
fig.157), et par conséquent un développement de Calcinée. Ce probléme sera discuté plus loin.

Une comparaison des phénoménes de la reproduction de Petrobiona et des autres Calcarconées
confirme un fait qui ressortait des études de DUBOSCQ et TUZET : complication anatomique et
complication des phénomeénes de la reproduction ne vont pas de pair. Si Peirobiona, d'anatomie leu-
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Fig. 153 : Schéma général du développement de Fetrobiong massillons, - Petit pointillé : zone endodermique, Gros pointillé : zone ec-
todermique. En blzne : cellules maternelles. - & i capture de la cellule charriante ; b : ovacvte & amas moruliforme ; ¢ : ovocyte &

Ia fin de la nutrition ; d : segmentation ; e : stomoblastule A flapelles internes ; f : jeune amphiblastule aprés le retournement ; £

étalement des cellules ectodermigues de 'amphiblastule ; b : amphiblastule mdre ; i : métamorphose (n'a pas été observée chez Petrobi-
ona).
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conolde et de structure générale trés évoluée, a un développement complexe, ce développement res-
semble surtout A celui d'espéces synocoides ; on a vu en effet que dans le détail, son développe-
ment se rapproche davantage de celui de Sycon elegans que de celui des Leucandra ; d'autre part, les
particularités de la fécondation et de la nutrition de l'ovocyte de la Pharéironide se retrouvent,
presque identiques, chez la syconolde dchramorpha nivalis. Je ne creois pas que ceite nutrition de l'ovo-
cyte si particuliére indique une quelconque filiation entre Petrobiona et Achramorpha nivalis; il est
plus vraisemblable de n'accorder, pour I'instant du moins, auvcune signification phylogénique & ces
phénoménes, qui deivent &tre en rapport avec une fécondation anormalement précuce ei avec une
vitellogenése particuliérement importanie ; le cas de Syeon elefans montre gu'il ne s'agit pas de
phénomeénes entiérement nouveaux, mais plutdt de 1'exagération d'une tendance du complexe de {écon-
dation & servir de complexe nourricier, tendance commune A4 toutes les Calecaronées mais plus ou
moins développée en fonction de la quantité de vitellus de l'ovocyte mir, Mais rien de tel ne se
produit chez les Calecinées, dont les ovocytes sont plus gros et plas riches en vitellus : leur nutri-
tion se fait suivant un mode bien plus simple, par absorption directe des cellules nourriciéres ; on
peut douter que ce mode de nutrition seif, comme le croit SARA (1955 b), plus archalque que celui
de la Calcaronée Leuccsolenia botryoides car il est irés proche de celui des Démosponges,

Petrobiona semble avoir un nombre chromosomigue {rés voisin de celui des Sycettidae et
Grontiidae, probablement 14 paires au lieu de 13, Leucoseolenia botryoides et Clathrina coriacea, par
contre, n'en auraient que 12, et ceci serait en faveur de la division des Calcaires en Homocoeles
et Hétérocoeles ; mais encore faudrait-il savoir exactement a gquoi s'en tenir pour les Homocoeles,
SARA (1955 b) ayant trouvé chez les mémes esp2ces un nombre bien inférieur & celui indiqué par

DUBOSCQ et TUZET (1942) et TUZET (1547).
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CHAPITRE IV

PARASITES ET EPIZOAIRES

A - LES PARASITES -

a} Organismeé perforants.

Le squelette calcaire massif des individus bien développés et non revétants est frégquemment
perforé par des organismes divers, parmi lesquels les Clionides sont les plus importants.

1/ Les Clionides.

La Clione la plus fréquente dans le squelette de Petrobionc est Cliona labyrinthica Hancock,
Eponge rare et profonde dont la seule signalisation méditerranéenne était le Rech Lacaze-Duthiers
(sur polypiers, entre 500 et 600 m, d'aprés TOPSENT (1800)). Cette Eponge semble avoir une
prédilection pour les substrats calcaires organiques, etf, alors qu'elle est irés commune dans le
squeletie de Petrobiona, elle n'a pas été trouvée dans les parois des grottes obscures.

Aprés décalcification compléte, C. labyrinthica forme une masse jaunftre constituée par une
juxtaposition de lobes de 0,5 4 1 mm, émettant de fins prolongements dirigés vers llexiérieur ;
ces prolongements, légérement lcbés, entrent parfois en contact avec les tissus de 1'Eponge Cal-
caire, mais seulement par i'extrémité des cordons. La zone superficieile du squeletite n'est pas
attaquée, sauf & la base, et aux rares points ol les papilles apparaissent dans les tissus de la
partie vivante de Petrobiona, Il est probable que la Clione profite, au début de son attagque, des par-
ties terminales des canalicules, dépourvues de tissus, et progresse en les agrandissant ; en effet,
aprés décalcification partielle, certains des canalicules sont occupés par des cordons trabéculaires,
tandis que d'autres, d'un diamétre sensiblement égal, sont remplis par les prolongements de la
Clione (fig. 4 , p. 13 ).

l.es oxes {110-170u/2,5~7, 5} sont un peu plus fins chez tous les individus examinés que ceux
des spécimens de TOPSENT ; ils sont en désordre dans les cavités, paralléles dans les prolon-
gements et trés nombreux dans les papilles,

Beaucoup moins fréquente, Cliong vestifice Hancock se présente sous un aspect identique. 1l
sfagit d'une Eponge commune et & large répartition.

Cliona jonitrix Topsent est peu abondante, mais bien développée dans les individus qu'elle
perfore. C'est la deuxi®me signalisation de cette Eponge, décrite de Bonifacio (Corse) ; ses carac-
téres concordent parfaitement avec la description de TOPSENT (1932) ; sa couleur est jaunfitre,
et ses sphincters orangés sont trés caractéristiques.

Une autre espéce, beaucoup moins développée et ne formant que quelgques filaments, se ren-
contre rarement, soit seule, soit associdée & une des précédentes ; elle est de couleur blanche,
et sa spiculation {oxes, spirasters lisses, spirasters épineux) ne correspond 4 celle d'aucune autre

Clione meéditerranéenne.

Enfin, Alectona rillari Carter, rare et peu développée, est une parasite de Madréporaires
profonds, que SARA (1961} a récemment trouvée dans des grotites superficielles,

Les Petrobiona perforées par ces Clionides, surtout par C. labyrinthica et C. vastifice qui sont
les plus importantes tant pour la fréquence que pour les dégits commis, montrent sur les coupes
4 la scie un aspect réticulé, rappelant de prés celui du squelette principal d' 4strosclere willeyana
(cf.p.100), de Nurrayona phanclepis (cf.p. 98 ) ou encore de beauccup de Pharétronides fossiles ; les
spicules siliceux plus ou moins bien conservés, oxes ou tylostyles, gque l'on observe chez certai-
nes de ces derniéres, représentent probablement des traces d'attagues analogues (cf.p.108).
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Environ 40 p. 100 des individus bien développés sont perforés par une Clione ; les exemplaires
jeunes ou revétants sont beaucoup plus rarement attagués,

2/ Organismes perforants divers,

Chez les individus relativement bien exposés & la lumiére, on rencontre parfois une algue
Siphonée perforante, probablement du genre Ostrecbiur ; les zones perforées par ceite algue, situées
toujours du cGté le mieux éclairé, ont une teinte verdétre. Aprés décalcification, les ramifications
de l'algue restent {réquemment attachées aux tissus de Petrobiorna et s'obgervent sur les coupes a
I'emplacement du squelette principal. Les coupes faites par KIRKPATRICK chez un individu de
Nurrayona phonolepis montrent un organisme apparemment identique, que j'ai également trouvé chez
Kerlia normani.

Un autre organisme, d'aspect trés semblable, mais incolore, est probablement un champignron
perforant.

b) Autres parasites,

Le Protozoaire Topsentella fallax Duboscq et Tuzet, commun chez Spycon raphanus, est norma-
lement rare dans les tissus de Petrobiono. Par conire, on en trouve souvent de grandes quantités
chez les individus gardés en aguarium pendani quelques jours, ou chez ceux qui ont eu a souffrir
d'un séjour, méme peu prelongé, en eau non renouvelée, surtout en éi¢ (cf. l'amphiblastule repré-
sentée fig.134, p.63 , appartenant & un spécimen asphyxié) ; ceci montre que le parasite doit se

reproduire trés rapidement. Les aspects sont identiques & ceux décrits par DUBOSCQ et TUZET
{1836 b).

Bien plus fréquent est un autre Prolozoaire parasile d'affinité inconnue. 11 se présente (fig.154}
sous l'aspect d'un corps sphérique basophile soit intracellulaire, soit libre dans la mésogiée ou
dans 1a lumiére des corbeilles. Le plus souventi, le parasite, peuw abondant, se trouve dans les
choanocytes, surtout ceux des corbeilles les plus superficielles, et dans quelgues celiules épider-
miques, mais jamais dans les thésocytes ou les amoebocytes, Parfaitement sphérigque, il mesure
régulidrement 2,24 ; ii est fréguemment isolé dans une vacuole du cyloplasme de la cellule para-
sitée, et s'appuie parfois sur son noyau gu'il déforme un peu ; la cellule est guelquefois anucléée.
Le parasite esi toujours irés fortement colorable par les colerants basiques et l'hématoxyline, et
présente une forte réaction positive au Feulgen, bien plus intense gue celle des noyaux des choa-
nocytes, Ce corps sphérique correspond donc & un noyau et aucune zone cytoplasmique n'est décelable .

Fig.154 - Parasite de Potrobiona. 4 : Bouin, Hém. ferr, B : Helly, Feuligen. ¢ : Le parasite libre dans
une carbeille, Champy, Hem. ferr. 0 : Division, Champy, Hém. ferr.
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Chez certains spécimens, le parasite est localemeni beaucoup plus développé ; il es: alors &
la fois intracellulaire et libre. Cette prolifération locale s'accompagne d'une désorganisation des
tissus. Son aspect est un peu différent quand il est libre ; en général, il est encore sphérigque,
mais pourvu d'une sorte de voile trés court et peu cclorable ; d'autres fois il s'étire, et prend
souvent la forme de deux boules de diameétre inégal reliées par un filament, ce qui correspond
probablement & une division.

L'Eponge semble bien tolérer cet organisme lorsqu'il est iniracellulaire ei peu abondant ; un
examen minutieux en décéle chez la plupart des individus et durant toutes les péricdes de l'année.
Par contre, la prolifération locale s'accompagne d'une dégénérescence de la zone infesife, mais
sans gu'apparaissent des phagocytes.

Cet organisme ne correspond pas du tout au Syncripte spongiarum Bidder, que je n'ai jamais
cobservé chez Petrobionn, ni aux auires parasites deécrits chez les Eponges Calcaires ; il n'est pour-
tani pas spécial & cetle Pharéironide, car je l'ai observé, peu commun, chez Clathrina clathrus,
Son interprétation en tant que parasite me paralt la plus vraisemblable, malgré le caractére assez
extraordinaire que constiiue 1'absence apparemment compléte de cytoplasme ; il est douteux qu'il
s'agisse de noyaux de cellules phagocytées, hypothése qui n'explique pas les formes libres dans la
mésgoglée ou au cenire des corbeilles, le voile dont ces formes sont parfois pourvues, la présence
des spheres dans les choanocytes qui ne sont pas des macrophages, et enfin l'intensité de leur
réaction de Feulgen {les noyaux pycnotiques ont souvenl une réaction de Feulgen plus intense, due
4 une réduction de leur dimension, mais ici l'intensité de la réaction est hors de proportion avec
la condensation qu'auraient subie ces noyaux),

On observe beaucoup plus rarement un autre parasite certainement voisin du précédent, cor-
respondant d'ailleurs peut-étre & une phase de son cycle. C'est celui qui provoque l'apparition chez
I'Eponge des phagocytes particuliers étudiés p. 26 .

Dans les zones en involution ol se trouvent ces phagocytes, on ohserve des corpuscules sidé-
rophiles de 5 4 Ty de diamétre, Feulgen négatifs (fig.45 et 46, p. 27 ) ; je donne p. 28 des raisons
de penser que ces sphérules sont absorbées par les phagocytes dont elles ont déclenché 1'appa-
rition ; elles deviennent alors Feulgen positives, sans doute aprés digestion d'une coque ; puis,
aprés croissance dans le phagocyte jusqu'a 15 p environ, le parasite se désagreége en particules,
toujours Feulgen positives, de 0,8 & 1j, libérées dans les canaux de l'Eponge ; cette désagréga-
tion peut correspondre soit 4 la destruction du parasite, soit au contraire & sa multiplication.

Ici aussi, on pourrait interpréter l'inclusion des phagocytes comme résultant des noyaux des
cellules ingérées ; mais ceci n'explique pas la désagrégation de cetite inclusion, ni la présence des
sphérules dans la mésoglee,

Ce parasite, observé, comme les phagocyles, chez 1§ individus sur 350, semble absent & la
fin de 1'été et en automne, [l existe probablement chez d'autres Eponges Calcaires {cf.p. 28 ).

Chez les individus fixés immédiatement aprés la récolte, les bactéries de la mésoglée sont
relativement peu nombreuses ; leur nombre augmente considérablement lorsque 1'Eponge séjourne
en aquarium, Je n'al jamais trouvé chez Petrobiona le Tréponéme décrit par DUBOSCQ et TUZET
(1936 a) chez Clathring coriacea, alors que des Clathrine récoltées dans les mémes groties en avaient

souvent beaucoup,

B - LES EPIZOAIRES

Des organismes assez nombreux vivent en épizoaires sur la base morte des individus bien
développés. Cette faune ne se distingue pas de celle que 1l'on trouve sur les parois mémes des
grottes obscures et sera étudiée en méme temps qu'elle dans le chapitre suivant.
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CHAPITRE V
REPARTITION GEOGRAPHIQUE. CARACTERES ECOLOGIQUES

+

La localisation de Petrobiona massiliana, trés précise, présente une originalité certaine :
1'Eponge n'a encore &té trouvée que dans les parties les plus sombres des grottes sous-marines enire
5 et 256 m de profondeur ; P. fncrustons Sard a été récoltée A quelques dizaines de cm de profon-
deur seulement, mais aussi dans une zone obscure de grotte. Ce bhiotope particulier expligue que
l'on ait si longtemps méconnu la présence d'une Pharétronide en Méditerranée, alors qu'elle y est,
en réalité, trés commune. Le peuplement général de ces grottes, trés pauvre d'un point de vue
guantitatif, pose des problémes encore non résgelus (LABOREL et VACELET, 1859),

A - LOCALISATION DES RECOLTES. EXTENSION GEOGRAPHIQUE

Petrobiona massiliane a été récoltée, en toutes saisons, dans plusieurs grottes de Méditerranée
occidentale et orientale :

a) Méditerranée occidentale,

1/ Région de Marseille (cf. carte, p.84 } :

- Grotte de Niolon (LABOREL et VACELET, 1958) : rare dans la zone du laminoir,
13 m ; abondante dans un boyau & l'est de la grotte principale, 8 m.

-~ Réseau du Veyron, 22 m, rare,
- Groite du Mont Rose, 8 m, rare,
- Grotte du Figuier, 5 & 12 m, abondante.

- Grotte de la Triperie ! trés abondante dans la grotte principale, 6 4 14 m, et sous
des blocs éhoulés & la sortie de la grotte, 18 m,

- Grotte de la face sud du Grand Congloué, 22 m, peu abondante,

- Grotte de 1'Oule, 10 m, trés abondante.

2/ Autres régions :

- Grotte du phare de Bonifacio, 8 m.

- Une grotte de 1'ile Sainte-Marguerite {Cannes), 8 m, peu abondante,

b) Méditerranée orientale,
- Trois grottes de Paléokastriza {Corfou), entre 5 et 15 m, peu abondante.

- Une grotte & Navarin, 25 m, rare,

En fait, rares sont les grottes suffisamment cbscures visitées avec soin ol n'aient pas ¢té
trouvés quelques exemplaires de la Pharétronide ; je ne peux citer gu'une grotte du Cap Falco ,
aux Baléares, dans laguelle 1'Eponge n'a pas été observée malgré des conditions trés favorables.
Cette constance dans les groties obscures rend trés probable une répartition de Petrobions massiliona
dans l'ensemble de la Méditerranée, du moins dans les régions ol existent de telles grottes, le
littoral calcaire étant évidemment beaucoup plus favorable & cet égard que le cristaliin.
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11 est possible que son aire de répartition déborde dans l'Atlantique ;. je n'al pu explorer,
sans succés, qu'une groite assez peu cbscure, a4 lLagos {Portugal), Mais il faut signaler que KIRK-~
PATRICK (1908} a trouvé un triactine calcaire en diapason de 524 dans un échantillon de ¥erlic
normani de Madére ; aprés étude d'exemplaires de ¥erlia plus nombyreux, il a considéré (1912 a)
que cetie Eponge n'était pas une Pharétronide et que ce spicule était étranger ; il en a déduit
qu'une Pharétronide devait vivre non loin de Xerlig et n'ayant pas réussi & la récolter malgré
12 jours de dragages, il a suggéré qu'elle vivait dans des grottes : "Off Porio Sante Island, in
submarine holes or caves, possibly almost inaccessible to dredges, there must be a Pharetronid
Sponge'', L'indice est évidemment trés faible, mais on doit remarguer que les signalisations de
¥erlio en Méditerranée montrent gue sa niche écologique est irés proche de celle de Peatrobiona,
dans des zones légdrement plus éclairées des grottes (cf.p.101)}, donc un peu plus facilement acces-
sibles aux dragues,

Cette présence d'une Phareétronide en Méditerranée est intéressante, car toutes les autres
Pharétronides actuelles sont indopacifiques, alors que les Pharétronides [nozoalres fossiles étaient
principalement earopéennes avec guelques formes indopacifiques. Il semble donc s'agir d'un groupe
appartenant & la faune de la Téthys, qui ne survit que par quelques reliques indopacifiques ; Petro-
biona mossiliena, seul témoin des nombreuses espéces européennes du Secondaire, apparait donc
comme une survivante de l'ancienne faune méditerranéenne,

B - CONDITIONS DE VIE. LES GROTTES SOUS-MARINES OBSCURES

L'étude de ces grottes a éié entreprise en ccllaboration avec LLABOREL & Niolon (LABOREL
et VACELET, 1858), puis étendue & huit auires groties de Méditerranée occideniale et orientale
{LABOREIL et VACELET, 195%), Quelgues autres ont été explorées depuis, surtout dans la régicn
de Marseille,

a) Topographie
Les groties étudiées, creusées dans des falaises calcaires entre 5 et 25 m de profondeur,
correspondeni souvent & un ancien réseau karstique.

Formes et dimensions sont extrémement varides. Les zones chscures correspondent, soit &
des cavités ou A de petits diverticules de grotles encore assez éclairées, scit aux parties termi-
nales de boyaux étroiis s'enfoncant dans la falaise, soit & des salles importantes trés éloignées de
'entrée ou isolées par un éiranglement ou par une chicane, La plus longue grotie explorée (grotte
de la Triperie} mesurait une cinquantaine de meétres de long. La diminution de 1'éclairement est
le plus souvent progressive. Alors gque les premitres grottes ¢étudiées étaient des culs-de-sac,
plusieurs autres (Figuier, Veyron, Mont Rose, Oule} ont plusieurs entrées, ce qui esi imporiant
peour les mouvements de l'eau.

b) Les principaux facteurs abiotigues

Les facteurs abiotiques les plus importants dans les niveaux superficiels pour le benthos ses-
sile sont la lumiére et l'agitation de l'eau. Dans les groties obscures, ces deux facteurs jouent

un réle primordial.

1/ La lumieére

L'établissement du peuplement de ces grottes dépend avant tout de l'affaiblissement de la lu-
miére, Cet affaiblissement est causé soit par des conditicns topographiques particuliéres, soit,
dans le cas des grottes larges et longues, par l'¢épaisseur de la ccouche d'eau & traverser pour
atteindre le fond ; dans ce deuxiéme cas, la modification qualitative de la lumiére sera plus impor-
tante que dans le premier, L 'obscurité est accentuée par l'absence de réflexion sur les parois,
recouvertes par un enduit noir (ef,p. 92 ), Parfois (grotte du Figuier) l'obscurité peut &tre absolu-
ment totale méme pour un oeil adapté, l'ouveriure de la groite étant alors iotalement perdue de

vue,

Les exigences de Petrobiona vis & vis de ce facteur sont trés nettes, et 1'Eponge est toujours
localisée dans des zones & éclairement trés faible, que la grotie soit battue ou trés calme, située
a 25 m de profendeur ou & 5 m, C'est donc le facteur primordial.

Lorsgu'on pénétre vers des zones de moins en moins éclairées, Petrobione apparait alors qu'un
¢éclairage artificiel n'est pas encore indispensable, Le maximum de densité du peuplement (qui peut
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atteindre 320 individus au m? A la grotte de la Triperie} est rapidement atteint dans des zones plus
obscures ; puis se produit une raréfaction trés progressive vers le fond de la grotte, tandis qufaug-
mente la taille moyenne des individus. Enfin, la zone totalement obscure de la grotte du Figuier
semble n'éire pas favorable & l'installation de la Pharétronide, car aucun individu n'y a éié cbservé.

La quantité de lumiére recue par chaque surface rocheuse varie, indépendamment de la pro-
ximité plus ou moins grande de l'ouveriure de la grotie, en fonction de son orientation, La répar-
tition des individus suivant les différentes orientations montre encore 1l'importance primordiale de
la lumiere : dans les zones relativement blen éclairées, 1'Eponge est localisée aux surfaces paral-
léles & l'axe longitudinal de la grotte, ou méme dans les fissures ; plus profondément, elle s'éta-
blit aussi sur les surfaces directement exposées aux faibles rayons qui proviennent encore de

Ttouverture,

On peut parfeis remarquer quelques légéres différences apparentes suivant les localités ; &
la grotte de la Triperie, par exemple, Petrobiona a son maximum d'abondance dans une zone plus
éclairée que de coutume ; mais ces différences demandent 4 &tre vérifiées par des mesures effec~
tuées par enregisirement durant toute la journée et en différentes saisons, c'est-a-dire avec diffé-

rentes orientations des rayons solaires.

Petrobiona massilianz est donc une espéce trés sciaphile, ne supportani gu'une luminosité ré-
duite. Toutefois, cette sciaphilie n'expligque pas enti2rement sa stricte localisation dans les grottes
obscures, car 'Eponge pourrait se rencontrer sur des substrats durs profonds, ce qui n'est pas
le cas ; on peut mettre cette absence sur le compte de l'envasement qui se produit alors sur les
substrats accessibles & la drague ; mais la Soucoupe plongeante du Cdt. COUSTEAU m’'a permis
diobserver des {alaises situées entre 80 et 300 m (Tombant de Nice), ol de nombreuses surfaces
verticales ou légérement surplombantes offraient des conditions de vie trés comparables & celles
des groties ou vit la Pharéironide ; pour l'insiant les récoltes sont impossibles dans ce biotope,
mais 1'observation directe a été suffisamment précise pour que l'on puisse considérer l'absence de
Petrobiona comme trés probable. Il serait intéressant de visiler des grottes sifuées & plus de 25 m,

pour vérifier s'il y a bien une disparition progressive.

2/ Les facteurs hydrodynamiques

L'appréciation de ce facteur est plus difficile que celle de la lumiére : dans ces groties lit-
torales, les plongées ne peuvent avoir lieu que par mer calme ou peu agitée, et il est trés diffi-
cile de se rendre comptie de ce qui se passe par forie tempéte,

I.'agitation de 1'eau est évidemment différente dans les grottes & plusieurs ouvertures, ol les
mouvements des vagues gont parfois fortement accentués, et dans les culs-de-sac, ol le choc des
vagues ne produit gu'une brutale élévation de pressicn,

Dans les grottes & plusieurs entrées, les fortes agitations meodifient profondément la morpho-
logie de 'Eponge, qui prend une forme revétante, d'autant plus accentuée gue les mouvements sont
plus violents (cf.p. 12 ) ; dans un boyau de la grofte de 1'Oule, dont l'ouverture est située dans une
grande grotte exposée & la houle, et probablement relié¢ a l'air libre par son extrémité, les Petro-
biona encroltanies sontiles seuls animaux capables de résister aux violents mouvementis des eaux et
forment 1’essentiel du peuplement, Ce facteur peut &tre limitant dans les groltes trés superficielles,

Certaines grottes en culs-de-sac sont au contraire trés calmes, ef il se produit alors fré-
guemment ane accumulation de vase sur les planchers et les replats ; dans le boyau de Niolon,
par exemple, ol des plongées ont eté effectuées par mer relativement agitée, I'eau est toujours
trés limpide par rapport & l'extérieur, et une épalsse couche de vase irés fine couvre le plancher
sur leguel sont établis des Cerianthus membronaceus (Spallanzani), Le développement de Peirobiona est
alors normal, et aucun individu, sauf les tirés jeunes, n'a iendance & l'encrofilemeni ; ceriains
organismes prennent parfols une forme un peu analogue, avec une partie basale morte et une
partie apicale vivante ; c¢'est le cas, en particulier, du Madréporaire colonial Nadracis pharensis
(Heller). Ce calme exagéré peut aussi 8tre limitant pour l'ensemble de la faune et pour Petrobiona
dans les parties les plus profondes des culs-de-sac, par manque de renouvellement de l'eau, et
peut expliquer, dans une certaine mesure, la pauvrelé ou méme, parfois, l'absence totale de peu-
plement de certaines parties de grottes (cf. p. 91 ). D'autre part, dans de tels culs-de-sac, les
Petrobiona sont généralement localisées aux plafonds ou aux parois verticales, la vase qui couvre
les surfaces horizontales empéchant leur installation sur ces derniéres,

86




3/ Autres facteurs

- L'influence de la dessalure sur Petrobionz et sur le peuplement des grottes obscures
n'est pas connue, Aucune Petrobiona n'a été trouvée dans la grotte de Port Miou {CORROY et coll.,
1958), ob se preduit une forte résurgence.

- L.a teneur en oxygéne dissous intervient probablement dans les zones ou le renouvel-
lement de l'eau se fait mal. Une prise d'eau effectuée dans une zone & Petrobiona & peuplement
général deéjd fortement appauvri, dans la grotte du Figuier, 2 moniré un iaux en oxygéne dissous
normal par rapport & l'extérieur de la grotte, mais une étude suivie sera nécessaire avant de pou-
voir conclure & llintervention de ce facteur dans la pauvreté du peuplement des groites obscures.

- L'influence de la température est également mal connue. Elle est peut-étre importante
pour Petrobiona elle-méme, car la température a4 laguelle apparaissent les choanocytes en sablier,
en eau non renouvelée, n'est pas trés élevée par rapport 3 celle des eaux de surface de Méditer-
ranée en ¢té {cf. p.24 ). D'autre part, il existe peut-étre une relation enire ce facteur iempéra-
ture et les exigences vis & vis de la lumiére : il apparait, paradoxalement, que beaucoup d'espéces
sessiles tolérent un ensoleillement beaucoup plus fort dans les régions chaudes que dans les régions
froides. Par exemple, le Madréporaire Nadrecig pharensis (Heller) est moins sciaphile en Médifer-
ranée orientale qu'en Méditerranée occidentale, plus froide ; les Eponges commerciales qui ,
dans la région de Marseille, sont loczlisées dans les grottes, sont plus photophiles en Mer Egée
ou en Tunisie ; J. PICARD m’'a signalé que l'algue Halimeda tuna (Ellis et Solander) Lamourcux,
relativement sciaphile & Marseille, 1'est beaucoup moins en Tunisie, ou elle est alors plus forte-
ment calcifiée ; j'al signalé (VACELET, 1858) la pauvreté de la faune de Spongiaires des niveaux
superficiels de la Méditerranée nord-occidentale, pauvreté qui contraste avec la richesse des mémes
niveaux dans les régions tropicales (DE LAUBENFELS, 1850). Pour Petrobione, trop peu de récol-
tes ont été faites en dehors de la région provengale pour gue ce phénomeéne apparaisse nettement,
mais il est néanmoins intéressant & considérer & son sujet : c'est en effet une espéce exceptlion-
nellement gciaphile vivant dans des eaux tempérées, mais appartenant & un groupe localisé dans
des eaux tropicales ; ce phénoméne peut également avoir eu de l'importance dans les changements
d'exigences écologiques que semblent avoir présentés les Pharéirconides depuis le Crélacé,

c) Le peuplement

1/ L'appauvrissement guantitatif

Dang les grottes sous-marines obscures, il se produit un affaiblissement considérable de la
faune fixée (LABOREL et VACELET, 1958 et 1959), appauvrissement qui indigue, certes, le carac-
tére défavorable de ce milieu, mais dont les raisons exactes sonf encore mal élucidées.

En effet, aprés l'exubérance des peuplements & dominance animale des parties moyennes des
grottes sous-marines de Méditerranée occidentale (facités du Parezoanthus exinellae (O. Schmidt),
faciés A& Funicella cavolini Von Koch, facieés & Corallium rubrum Lamarck, ete.), le taux de recou-
vrement, qui atteignait partout 100 %, devient nettement plus faible au fur et & mesure que la lu-
miére diminue., Cette raréfaction commence dés la derniére partie du facigés & Corail, zone od le
taux de recouvrement varie entre 80 et 90 % ; le peuplement des groites cbscures, caractérisé
principalement par l'apparition de Peirctiong, ne débute qu'a la fin de ce faciés, avec ou sans inter-
calation d'une zone & Madréporaires {fig.155, p. 89 ). Progressivement, le recouvrement apparent
décroit, et dans certaines zones, 20 % seulement de la surface des parois apparaissent peuplées
d'aprés l'observation iIn situ ; le recouvrement réel est toujours un peu plus important, car beau-
coup d'espéces de ce peuplement sont trés chétives et difficiles & distinguer sur place du faif de
leurs faibles dimensions et de leur couleur grisdtre ; ces espéces encrofitantes recouvrent egpen-
dant une bonne partie de la surface.

IL.es explications possibles & cet appauvrissement quantitatif seronti examinées aprés l'étude
qualitative de la faune.

2/ Btude gualitative.

Quelques renseignements sur la faune vagile ont déja été fournis (LABOREL et VACELET,
1859} ; la question est actuellement étudiée en détail par LEDOYER. Contrairement & la faune ses-
sile, la faune vagile est souvent riche, soit qu'il s'agisse d'animaux cherchant un refuge diurne,
soit, parfois, d'espéces localisées dans les groites, telles que Hemimysis speluncola Ledoyer, gui
forme fréquemment des essaims trés denses.
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Pour la faune sessile, des donn¢es sur les deux grottes les plus étudiées sont groupées dans
un tableau, p. 90, dans lequel j'ai adopté la présentation utilisée par SARA dans ses €iudes sur
les Spongiaires des grottes superficielles de Méditerranée ; cette présentalion, moins précise gue
celle des méthodes phytosociologiques, est d'application plus facile quand il s'agit d'une faune aussi
pauvre et de détermination in situy aussi difficile que celle des grottes obscures,

Le passage entre la biocoencsedes grottes sous-marines ifypique et le peuplement des zones
obscures se fait par l'intermédiai.e d'une zone de transition encore faiblement éclairée, dang la-
quelle le taux de recouvrement varie entre 90 et 60 % et ol l'on assisie & la disparition rapide de
beaucoup d'espéces du faciés & Corallium rubrum, le plus sciaphile de ces peuplements de grottes.
Ainsi, dans la grotte principale de Niolon, Corallium rubrum Lamarck, Parazcanthus oxinellice O. Sch-
midt, Oscarella lobularis (O, Schridt), 4felas orcides (O, Schmidt), Ppure vittata (Stimpson), Folo-
cynthia papillosa {L.), diverses Reniera, Spongia et Irciniae, pour ne citer que les espéces les plus
importantes, disparaissent rapidement & partir d'un certain seuil de l'intensité lumineuse ; d'autres
(Verongia cavernicola Vacelet, Spongia officinalis L., Ircinia fasciculata (Esper), Pleraplysilla spi-
nifera {Schulze)} se raréfient ou ont une faible vitalité ; quelques espéces plus tolérantes prennent
une importance relative plus grande dans les zones intermédiaires ; Leptopsemmic pruvoti l.acaze
Duthiers, Carpophyllia smithi Stokes et Broderip, Chondrosia reniformig Nardo ; enfin apparait un
nouveau lot d'espéces qui n'étaient pas représentées dans le faciés du Corail, parmi lesquelles
Petrobiona. Mais ce schéma ne représente qu'une grossiére approximation, et le détail de cetie zone
de transition est extrémement variable dans le détail dans les différentes grottes, ainsi que le
montre, 4 iitre d'exemple, la comparaison enire la grotte E de Niolon et la grotte de la Triperie
présentée dans le tableau p. 90. La variante la plus importante est celle dans laquelle le Corail
est remplacé par Nadracis pharensis {Niclon E, Veyron}, esp&ce un peu plus sciaphile {du moins en
Méditerranée occidentale} qui colonise la zone de transition, Cette variabilité se manifeste également
dans la position des premiers individus de Petrobiona par rappori aux autres espéces (fig,.155,
p. 8% ) ; en particulier, dans la grotte du Congloué, le Corail pén2ire plus profondément que de
coutumne, et Petrobione se trouve mélangée avec quelques pileds rabougris de cette espeéce.

Le peupiement des zones obscures proprement dites est composé de trois groupes d'espéces :

1/ Des espéces de la biccoenose des grottes normales, qui arrivent & survivre, rais
dont la vitalité est géné€ralement faible (groupe 1 du tableau).

2/ Des espéces qgui n'ont pas 6t¢ trouvées dans les grottes normalement €clairées, mais
qui vivent dans différents peuplements des étages infraliticral et circalittoral ; ce sont donc des
animaux qui ''sautent' les zones irés riches des grottes sous-marines, ol ils doivent subir une
trop forte concurrence de la part des espéces exubérantes dans ces zones. Ces espéces sont géné-
ralement chétives et rares dans les grottes obscures, mais Dipleostrellic bistellata Schmidl est au
coniraire abondante et bien développée.

3/ Enfin de rares egpéces sont des caractéristiques exclugives de ce milieu, La plus
imporiante est Petrobionae massiliona, qui est une excellente caractéristique. Les autres sont beau-
eoup plus douteuses ; la forme arrondie, & oscule unigque, de Peirosia durg n'est qu'une morphose ;
de petits individus, nombreux et constants, d'un Pereres sp., représentent probablement une mor-
phose de Penares hellert (Schmidt}, dont elle se distingue par la faiblesse de la spiculation et par
l'inconstance des mégascléres, gui sont excepiicnnels. Quelques autres Spongiaires, a vitalité extré-
mement réduite, appartenant aux genres Plakortis Schulze, Pimea Gray, Stylopus Fristedt, Jaspis Gray,
HBymedesmia Bow., Reniera Schmidi, représentent peut-étre des espeéces non décrites qui geraient des
caractéristiques ; mais elles demandent un complément d'éiude, car 1l pourrait bien s'agir de for-
mes anormales ou de meorphoses, comme cela est siirement le cas pour Petrosia dura.

Quelques espéces non représeniées sur le tableau, gui vivent en petit nombre dans d'autres
groties obscures, appartiennent aux groupes 1 et 2, el ne sont ni constanies ni caractéristiques ;
ce sont les Bryozoalres Onychocello angulosa {Reuss), Schizomavella mamillate Hincks, Celloporina
carinate {Waters), Eschoroides mamillata (Wood) {dét. Y. GAUTIER), quelques Serpulidaee, les Spon-
giaires Spongicrella pulchella (Soverby), Dercitus plicatus (Schmidt), Cheloncplysilla noevus (Carter),
Thoosa mollis Volz, Cliona viridis (Schmidt), Niecrociona poecilosciera Sara et Siribelli, le Madré-
poraire Paracyathus pulchellus (Phillipi).

On veit done que les grottes obscures scont peuplées principalement par une faune coralligéne
trés appauvrie par la disparition de beaucoup de grandes espéces et par la vitalité trés réduite de
celles gui survivent. Seules Pefrotiona massiliana, Penures sp. el Diplastrella bistellata Schmidt pré-
férent ce biotope aux 20nes plus éclairées des groties.
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T Algues calcaires

TITOORIY Nodracis pharersis

Leptopsommia pruvoti et

Caryophyllia smithi

ST GITEL Bilflabellum anthophyllium

TS W Petrobiona massiliona
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A - Cerianthus membranaceus

Fig. 155 : Zonation schématique de guelgues espices dans diverses grottes gous-marines. - a : Niolon, boyau Est ; b : Niclon, grotie
principale ; ¢ : Triperie, paroil Ouest ; d : Grand Congloué ; g : Figuier.
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Biocoenose des groites,
peuplement animal dominant. Zones obscures

(Especes principales}
Niolen, boyau E Triperie Nielon, boyau E Triperie
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Oscarella lobularis
Axinella damicornis
Yerongia cavernicola
Aplysilla sulfureae
Irginic fasciculota
Chondrosic reniformis
Pleraplysilia spinifera
1 Erylus euastrum
Crella mollior N
Petrosia dura (f. branchue) A
Caryophyllia smithi
Leptopsammia pruvcti
Kadracis pharensis
Plakinae irilopha B
Plakortis simplex r
Spongia virgultosa . . . B r
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Zone azoigue.
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Stryphnus mucronatus . . ,
Neriia normani . . . 5
Bhabderemia minutula
2 Spirastrella minax . . . .
Prosuberites epiphytum
Erylus discophorus
Plakinastrella copiosa
Diplastrella bistellata

petrosia dura (f. ronde)
3 Penares sp.
Petrobiona massilicna

CEC LR

I

B b -
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e

A : egspé&ce abondante
r : espéce peu abondante cu rare.
1, 2, 3, 4, 5, B : zones d'obscuriié croissante.

3/ Les causes de l'appauvrissement

On peut, tout d'abord, essayer dlexpliquer le caractere défavorable de ce milieu pour la plu-
par: des espéces par les facteurs hydrodynamiques, soit que l'agitation de l'eau soit trop forte,
soit au contraire que le renouveilement de l'eau se fasse mal. Ce sont deux explications & retenir
dans quelgues cas extrémes, mais elles ne sont pas valables dans le cas général :

- Dans certaines groties & plusieurs ouvertures, 1'accentuation de la houle rend impos-
gible le maintien des grandes formes dregsées et opére une sé¢lection sévére ; on pourrait lui
attribuer la pauvreté du boyau de la grotte de 1'Oule par exemple. Mais on peut remarqguer gue des
parties mieux éclairées ont un peuplement trés riche malgré une exposition & une violente agitation
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(arche de la grotte principale de Niolon, entrées du réseau du Veyron, par exemple}. Par consé-
quent, l'agitation n'est gu'exceptionpellement limitante.

- Dans les culs-de-sac, la stagnation de l'eau, déjad invoquée par ABEL (1858), est trés
probablement responsable des zones entierement azoiques qui s'observent pariois dans les pariies
terminales ou aux plafonds. Le cas le plus remarquable est celui de la grande grotlie de la Tri-
perie {fig. 158) : tout le fond de la grotte {0 & 3 m de profondeur) ainsi gue, dans la partie mé-
diane, toutes les zones situées au-dessus de 5 m de profondeur, dont 1'eau est légérement plus
chaude, sont entidrement azgiques ; cette zone dépeuplée remonte progressivement preés de l'entrée
et disparait un peu avant celle-ci. Les parocis et les stalactites, nombreuses dans cette grotte, ne
sont recouvertes que de tubes vides de diverses Serpulidés (Serpula concharum Langerhans, Pomatos-
tegus polytrema (Philippi), Vermiliopsis infundibulum {(Philippi) (dét. G. BELLAN)}, qui indiquent trés
probablement qu'un renouvellement de l'eau par une tempéte exceptionnelle permet le développement,
durant un temps limité, d'animaux sessiles &4 croissance rapide. La preuve en est donnée par l'ob-
servation suivante : & la {in du mois d'aofit 1863, la Scucoupe Cousteau a pénétiré dans cette grotie
et y a fait de nombreuses évolutions, d'eHi un important brassage de l'eau ; or le 11 octobre 1863,
HARMELIN a observé des Serpulidés vivantes, encore de petite taille, installées dans des zones
normalement azciques ; ces Serpulidés étaient mortes le 18 janvier 1964, trois mois plus tard. Un
phénomeéne analogue dcit se produire dans des zones assez limitées des plafonds des groties de
1'ile Plane et du Figuier. Une étude hydrologigue suivie serait nécessaire pour préciser le méca~
nisme exact de 1'établissement de ces zones azolques ; des mesures isolées, & la grotie de la
Triperie, semblent montrer gque cette stagnation de l'eau ne s'accompagne pas d'une diminution du
taux de l'oxygéne dissous susceptible d'entraver d'une facon aussi nette la vie animale fixée ; la
température n'aiteint pas non plus des valeurs limitantes ; la salinité est normale., Il est possible

gu'un déficit alimentaire joue le réle le plus important,

Mais il faut remarquer que, dans ces cas, la limite entre la zone azolque et les zones peu-
piées est nette et brusque, bien différente de l'appauvrissement progressif habituel. D'autre part,
& luminosité égale, dans les zcnes ou il n'y a pas formation de poches d'eau, un cul-de-sac ¢t une
grotte & deux ouvertures ne présentent pas de grande différence de richesse, ce qui exclut l'in-
fluence des facteurs hydrodynamiques, VASSEUR (sous presse) a observé un appauvrissement com-
parable dans des parties obscures de tunnels socus-récifaux de la région de Tuléar, trés battus.
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Fig.156 - La grotte de la Triperie. En pointillé, zone axzoique. t : peuplement de Fetrobiona.
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Enfin, l'explication de la pauvreté des grottes obscures par un mauvais rencuvellement de l'eau
ne wvaut pas pour la faune vagile, généralement trés riche (mais pauvre dans les poches d'eau

stagnante).

L'influence de l'obscurité semble bien plus importante, mais est difficile & expliquer. Cette
influence reste d'autant plus incertaine qu'une exception se présente & la grotte du Figuier ; en
effet, un diverticule totalement obscur de ceite groite, situé & une trentaine de métres de l'entrée
et séparé par une chicane de la grotte principale (fig.155, p. 89}, montre une faune anormalement
riche (taux de recouvrement apparent de 40 &4 60 %) ; certains Madréporaires de grottes (Caryophyliia
smithi Stickes et Broderip, Leptopsammis pruvcii Lacaze Duthiers, ce dernier subfossile} ont une forte
vitalité et présentent méme des formes géantes ; le Madréporaire Biflabellum anthophyllum (Ehren-
berg), espéce coraligéne gque l'on ne trouve jamais dans les grottes sous-marines, est ici trés
abondant et bien développé ; le plancher est recouvert d'un peuplement dense d'un petit Cérianthe
indéterminé ; par contre Petrobiona a compldtement disparu. Ce petit diverticule, d'accés difficile
et dangereux, demanderait un complément d'étude, car on ne peut encore affirmer qu’il n'y a pas
un renouvellement important de la faune par des espéces encore plus sciaphiles, qui trouveraientia
leurs conditions optimales,

Dans le cas général, l'obscurité n'agit pas seulement par I'intermédiaire des iropismes lar-
vaires, car bon nombre d'esp&ces s'établissent ; elle agit aussi sur leur développement, puisque
les individus, une fols métamorphosés, restent chétifs, Mais un effet direct de l'obscuriié sur la
vitalilé des espéces de la biocoenose des grottes est hypothétigue et reste & étudier.

Un effet inhibiteur indirect pourrait é&tre imputé & la présence d'un dépdt minéral noi-
rdtre (LABOREL et VACELET, 1858}, constitué d'exyde de fer et de manganése (analyse ALLE-
MAND), observé sur les parcis des groites obscures et dans toutes les microcavités des rochers
dans les zones littorales (par exemple galeries de Cliones, perforations de Lithodomes abandonnées
par leurs hotes, caviiés formées lors de la construction de concrétions, etc,) ; son origine est
inconnue, Il est intéressan{ de rapproecher ce recouvrement des dépSts de méme nature gui se pro-
duisent sur les substrats durs & pariir de guelques centaines de metres de profondeur, ainsi que
des nodules d'oxydes de fer et de manganése des grands fonds du Pacifique (RILEY et PRAPAS
SINHASENI, 1958) ; ces nodules s'élaboreraient, 4 1l'obscurité et au froid, par action bactérienne
{GRAHAM et COOPER, 1959} ; dans les grottes, llinfluence des basses températures n'est pas a
envisager, mais l'obscurité semble prédominante, Une influence biclogique de ces dépdts sur la
fixation des larves ou sur la vie des espéces serait & étudier. En effet, on doit rapprocher cette
pauvreté générale des grottes obscures de celle des substrats durs profonds. PERES (1959 ef 1961)
a signalé deg rochers bathyaux & trés faible taux de recouvrement ; j'ai pu, ainsi que J. PICARD,
observer avec la Soucoupe Cousteau, sur le tombant de Nice, un appauvrissement de ia faune ses-
sile des surfaces verticales et surplombantes, donc non envasdes, A partir de 270 m, Autant gue
l'on en pulsse juger, cet appauvrissement m'a semblé moins important entre 270 et 300 m que
dans les grottes obscures, dans les zones dont l'éclairement est, trés approximativement, égal ;
ceci est peui-8tre dd a la difficulté du renouvellement, dans les groties obscures littorales, de la
faune de la biocoenosedes grottes par une faune bathyale ; pour les Spongiaires, qui constituent,
comme dans les groties obscures, l'essentiel du peuplement de ces surfaces verticales ou surplom-
bantes profondes, la faune semble difféerente et beaucoup plus variée en profondeur ; la grande dif-
ficulté des récoltes ne permet malheureusement pas de préciser cette différence qualitative,

d) Conclusions

En définitive, le peuplement des grottes obscures ne peut pas &tre consgidéré comme une
biocoenose particuligre, malgré la présence d'une vraie caractéristique, Petrobionc massiliona, et
de quelques espéces douteuses, qui sont probablement des morphoses particuliéres de certains
Spongiaires, Je crois pluidt qu'il s'agit d'un aspect d'appauvrissement de la biocoenose des groites
et falaises sous-marines, ol les places laissées libres par les esp2ces insuffisamment sciaphiles
ne peuvent éire prises par les espéces bathyales ; celles-ci sergient éliminées par les fluctuations
des conditions ambiantes, la température irop élevée, et par diverses difficultés d'instiallaiion.
L'abondance de Petrobiona permet de considérer ce peuplement comme un 'faciés & Petrobiona’ de
la biocoencse des groites, La disparition ou la faible vitalité de la plupart des espéces de cette
biocoenose posent des problémes qui demandent des recherches étendues & des grottes plus nom-
breuses permettant des comparaisons entre des cas aussi variés que possible, une éiude physico-
chimique complete et 1'étude des effets direcis et indirects de i'obscurité.
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Remarquons, au sujet de Petrobione maessiliana que ses exigences écologiques ne sont pas dif-
férentes de celles de P. ircrustans : les échantillons de SARA (1963) ont été récoltés & une profon-
deur plus faible, mais dans une grotte a lumiére trés atténuée, et l'auteur signale un important
appauvrissemen? de la faune sessile.

L.es curieuses analogies entre ces exigences écologiques ei celles des autres Eponges & sque-

lette aspiculeux supplémentaire seront envisagées au chapitre suivant,
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DEUXIEME PARTIE

RELATIONS DE PETROBIONA MASSILIANA
AVEC QUELQUES EPONGES ACTUELLES ET FOSSILES






CHAPITRE V!

LES PHARETRONIDES ACTUELLES

Petrobiona massiliana n'est pas un cas unique dans les mers actuelles, et quelques Eponges
présentent avec elle soit une parenié, soit des particularités communes. En effet, elle fait partie
des Eponges Calcaires Pharétronides, et d'autre part, deux Démosponges, ''fausses Pharétronides’,
ont acquis par convergence un sguelette calcaire aspiculeux ressemblant beaucoup & celui de cer-
taines Pharétronides.

A - LES PHARETRONIDES "VRAIES"

On connalt actuellement 10 espéces de Pharétronides, réparties en 7 genres et 3 famiiles, toutes
extrémement rares et localisées dans la région indopacifique, & l'exception de Peirobiona, Médi-
terranéenne et commune dans son bioctope. Il s'agit, en fait, de veéritables reliques.

L'homogénéité du groupe des Pharétronides, créé¢ par ZITTEL (1878) pour des Eponges Cal-
caires fossiles, a été discutée par DENDY et ROW (1813) ; en eifet, certains caractéres considérés
comme primordiaux dans la classification de BIDDER {position du noyau des choanocytes, caractéres
larvaires, caractéres des triactines} indiquent une origine diphylétique. D'autre part, on ne peut
que difficilement donner une définition générale du groupe, les points communs enire les Lelapiidae
et les autres familles de Pharétronides étant peu nets : seul, le triactine en diapason caractérise

ces Eponges,

a) Les lLelapiidae

Les Lelagplidae ne se distinguent guére de l'ensemble des Eponges Calcaires, et ne sont carac-
térisées que par l'arrangement en ''fibres' de certains spicules. Les spicules constitutifs des fi-
bres, réunis les uns aux autres par de la mésoglée, sont des triactines, soit en diapason & longues
branches paralléles et rapprochées (chez les Lelapia), solit modifiés par perte presque totale des
actines latérales {chez Kebira) ; ces deux sortes de spicules ont été interprétées comme une adap-
tation & la constitution de fibres, Toutes ces Eponges ont, par ailleurs, des triactines sagittaux
et des choanocytes de type Calcaroné, & noyau apical. Rien n'est connu de leur reproduciion.

Trois genres ont été décrits : Lelapic Gray, 1867, d'Australie ; Febira Row, 190¢, de Mer
Rouge ; Peralelapioc Hozava, 1923, du Japon. Le dernier genre est synonyme de lLelapic(HOZAVA,
1828}, qui comprend alors 3 espéces, tandis que febira est monospécifique., Récemment, BURTON
(1963) a proposé d'inclure dans le genre Lelapia deux Eponges qui possédent des triactines en dia-
pason, Leucetta pandora Haeckel et Leucortis pulviner Haeckel ; la possession de triactines en dia.
pason est effectivement un caractére de Pharétronide, mais nous ignorons leur disposition chez ces
deux Eponges et il est difficile d'en décider dans ces conditions, BURTON a également proposé
une importante réunion des espéces et des genres de Lelapiidoe, famille qui se trouve réduite &
Lelapia ausirelis, ce qui est difficile & accepter : les diverses mcdifications des triactines cons-
tituant les fibres chez lLelapio et Kelbira soni des différences d'ordre générique, et la réunion des
espéces esi certainement prématurée si l'on considére le nombre d'individus examinés jusqu’a pré-
sent, Toutes ces Eponges sont trés littorales.
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Les lLelapiidae sont donc d'indubitables Calcaronées. Leurs particularités sont si peu impor-
tantes par rapport aux Eponges de l'ordre des Sycettides que l'on peut presgue douier du bien-fondé
de leur isolement dans l'ordre des Pharéironides,

b) Les XNinchinellidae

Les Ninchinellidae sont des Calcaires beaucoup plus aberrantes. On retrouve chez elles le
spicule en diapason ; mais ici il n'entre pas dans la constitution de fibres, et ies actines formant
les branches du diapason sont courtes el écartées. L.eur originalité principale réside en l'existence
d'un ciment calcaire qui enrobe peu & peu l'ensemble deg spicules et les soude les uns asux autres,
pour constituer finalement un réseau trés solide, & la surface et dans les mailles duguel se trou-

vent les tissus vivants.

On connalt trois genres et guatre esp®ces actuelles : Petrostroma schulzei Doderlein, 1892, du
Japon (195-382 m) ; Plectroninia hindei Kirkpatrick, 1560, de Funafuti (80 mj} ; P. deensii Kirk-
patrick, 1911 b, des Iles Christmas (90 m)} ; ¥inchinella lameilosz Kirkpatrick, 1908, des Nouvelles

Hébrides (126 m).

Ces quatre Eponges ont, en plus des diapasons, des triactines sagitiaux, caractére de Cal-
caronées, Les caractéres histologiques et la repreduction ne sont connus que chez Xinchirella, mais
se rapprochent davantage des Calcinées, En effet, KIRKPATRICK (1908) a décrit et sommairement
figuré¢ des embryons de type parenchymella ; d'autre part les choanocytes sont irés pariiculiers,
avec un noyau basal et une collerette en forme d'entonnoir étroit dont le point de départ est un pea
excentrique ; le flagelle est visible & l'intérieur de la collerette, mais non & l'intérieur ; ces choa-
nocytes auraient un aspect plus ''Leucosoclencide” que "'Clathrineide'. J'ai pu étudier les spécimens
de KIRKPATRICK au British Museum, et ces choanocytes particuliers sont en réalité (fig.27, p. 22)
des choanocytes en sablier, modification due & une asphyxie subie par 'Eponge avant la fization,
ainsi que je 1'ai signalé p. 21 ; malheureusement, on ne peut pas préciser la position du noyau
dans les choanocytes normaux, ¢t on ignore s'il s'agit de choanocytes de type Calciné ou Calcaroné ;
toutefois, les choanocytes en sablier n'ayant encore été signalés, & ma connaissance, que chez des
Calcaronées, il est assez vraisemblable que les choanocytes de XNinchinelle apparifiennent & ce dernier
type. La question de la larve est plus problématique ; je n'’en al pas retrouvé sur les coupes que
j'ai pu faire sur un fragment du spécimen B de KIRKFPATRICK ; sur les lames de KIRKPATRICK,
il s'agit de quelques groupes de larves isolées, avec leur membrane placentaire, du reste des
tissus ; la coloration en est trés rmmauvaise., Cefte larve (fig.157) a un aspect de parenchymella,
mais elle demanderait A& étre étudiée plus en détail sur des individus mieux fixés, car elle offre
des particularités par rapport aux parenchymella des Clathring, et, par contire, ceriaines analogies
avec un stade du développement de Petrobiona. l.a larve montre dee invaginations dont certaines
accueillent des cellules de la capsule nourriciére ; ces cellules semblent bien passer & lintérieur,
car les celiules centrales leur ressemblent beaucoup. Ces caractéres sont assez différents de ceux
des parenchymella des Cliathrine, dont les cellules internes dérivent des cellules flagellées ou gra-
nuleuses de l'embryon et non des tissus maternels ; il faut rappeler que chez Petrobiona, un peu
aprés le retournement, la jeune amphiblastule offre quelques ressemblances avec une parenchy-
mella, avec des cellules granuleuses trés peu nombreuses et des cellules internes d'origine mater-
nelle, Néanmoins, nous devons, pour l'instant, considérer la larve de Xinchirnello comme une paren-

chymella.

En définitive, il est difficile de placer Ninchinella lamellosa et les aulres genres dans le
cadre de la classification de BIDDER et d'HARTMAN : les triactines et, probablement, les choa-
nocytes sont du type Calcaroné ; les larves sont du type Calciné.

¢} Les Nurraponidae

Les MNurrayonidae sont, elles aussi, des Eponges Caleaires trés aberrantes, Elles possédent,
comme les Kinchinellidae, un squeleite calcaire rigide, mais qui n'est pas d'origine spiculaire ;il
s'agit de corps calcaires polygonaux unis en un réseau sclide ou en une masse compacte, Les
triactines en diapason, & branches ccurtes et écartées, ne sont pas réunis en fibres ; les auires
triactines sont en majorité sagittaux. C'est & cette famille qu'appartient Petrobions, l'autre repré-
sentant étant ¥urrayona phanolepis Kirkpatrick, 1910 a, des Iles Christmas (83 m).

La réunion de ces deux espéces dans la méme famille pose encore un probléme. En effet, si
tous les caractéres de Peirobiona conduisent indiscutablement & la placer dans la sous-classe Cal-
caronée, Kurrayone est une Calcaronée par ses iriactines sagittaux, mails une Calcinée par ses
choanccytes donl les noyaux apparaissent basaux sur les lames de KIRKPATRICK (VACELET ,
1961 b). Malgré quelques différences dans la morphologie et la spiculation de ces deux Eponges (sque-
lette principal formant un réseau chez Nurrayone, une masse centrale creusée de canalicules conie-
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Fig 157 - Embryons de ¥inchinella lamellosa, dlaprés les coupes de KIRKPATRICK (British Museum) 4 ; Schéma
général, B : Détail de P'embryon et de la capsule nourriciere,

nant un tissu de réserve chez Petrobiona ; écailles calcaires superficielles chez ANurrayona, absentes
chez Petrobiona ; triactines seuls chez Nurragona, tétraciines, triactines et diactines chez Petrobiona) ,
leurs affinités sont trés nettes, et il ne peut &tre question de les placer dans deux sous-classes
différentes a4 cause de la seule position du noyau dans les cheanocytes d'un individu unique. l.a
principale critique faite & la classification de BIDDER est }la variabilité physiologique de la posi-
tion du noyau des choanccytes, et nous avons vu des exemples de cette variabilité chez Petrobiona,
p-21 et p.24 , en fonction des conditions de fixation ; KIRKPATRICK (1310 a} précise gque les
individus de Nurroyona ont été fixés, "'a little time after capture’, & l'alcool méthylique, qui n'est
pas un bon fixateur cytclogique ; la forme des choanocytes de Nurrayone, conique, rappelle davan-
tage celle des choanocytes des Calcaronées que celle, cylindrique, des choanocytes des Clathrina.
Etant donnée la fragilité des caractéres choanocytaires chez les Eponges Calcaires, on ne doit les
utiliser comme critéres de classification que dans des cas indubitables, vérifiés chez de nombreux
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individus fixés convenablement., Aussi, je crois préférable de maintenir Petrobione et Nurroyonn dans
la méme famille, gque je placerai dans les Calcaronées, & l'linverse de DENDY et ROW {1913} et
de HARTMAN (1958). Toutefols, l'existence d'un squelette calcaire aspiculeux chez les Démosponges
¥erlia normani et Astrosclera willeyana ne permet pas d'écarter complétement 1*hypothése d'une appa-
rition indépendante et par convergence d'un squeletie principal chez une Calcinée et chez une Cal-
caronée ; mais le peini commun que constitue le spicule en diapason la rend trés peu vraisemblable,

En conclusion, ce que nous cennaissons des Fharétronides actuelles ne permet que diffici-
lement de les faire entrer dans le cadre de la classgification de BIDDER et de HARTMAN, En iocute
rigueur, on devrait placer les Lelapiidoe et Petrobiona massilicra dans les Calcaronées, les Ninchi-
nellidae, ¥urrayona phanolepis et Petrobiona incrustans plutdi dans les Calcinées ; cette solution ne
tient pas compie des triactines sagitiaux de ces derniéres Eponges, et est en désaccord complet
avec leurs évidentes affinitég. Mais cette difficulté d'application de la classification d'HARTMAN &
certaines Pharétronides ne doit &tre due, & mon avis, gu'd la connaissance insuffisante que nous
avons de ces Eponges. Dans l'attente de données plus précises, le regroupement de l'ensemble
dans les Calcaronées me semble la meilleure solution.

B - LES "FAUSSES PHARETRONIDES"

Un squelette calcaire aspiculeux existe aussl chez deux Démosponges, et cette extraordinaire
association a été souvent mise en douie, certainement & tort.

a) Astrosclera willepana Lister

D'aprés la description de LISTER (1900), ceite Eponge a une forme irés voisine de celle de
certaines Pharétronides fossiles. Scon squelette est composé de polyédres d'aragonite, petifs et dis-
persés dans les tissus en surface, soudés les uns aux autres dans l'intérieur pour former une
masse solide ; il n'y a pas trace de couche squeleftogéne, mais les polyédres, qui ont d'abord un
aspect de sphérasters, sont d'origine intracellulaire, lLes individus étudiés provenaient de Lifu
(180 m) et de Funafuti (63 m}., LISTER place cette Eponge au voisinage des Pharétronides, dont
la distingueraient ses spicules calcaires polyédriques, tandis que WELTER (1910) la place dans le
genre de Pharétronides fossiles Stellispongia Orb, .

L'Eponge fut retrouvée par KIRKPATRICK (1810 b} aux Iles Christmas (83 m), et l'auteur
décrit des acanthostyles siliceux dans les tissus, spicules considérés comme étrangers par LISTER.
KIRKPATRICK pensa d'abord qu'il s'agissait d'une Ectycnine, et que les particules d'aragonite se-
raient étrangéres et capiées seélectivement par 1'Eponge, mais (1910 ¢) reconnut bientdt que les
sphérules avaient une origine intracellulaire.

En 1912 (b), KIRKPATRICK révise encore son jugement et explique la structure de cette
Eponge par une association avec une algue unicellulaire responsable de la formation du calcaire,
sans fournir d'argument en faveur de cetie hypothése, OKULITCH et DE LAUBENFELS (1953) accep-
tent cette interprétation.

WELTNER (1810) et RAUFF (1913) pensent qu'il s'agirait simplement d'un squelette de Madré-
poraire perforé par une Lponge Siliceuse. MORET (18532) se rallie a4 cette opinion.

J'al retrouvé, en collaboration avec VASSEUR (sous presse), 4strosclers & Madagascar, dans
des grottes obscures du récif de Tuléar., Le spécimen ¢étudié est conforme aux descriptions de
LISTER et de KIRKPATRICK ; nous avons pu nous convaincre gqu'il s'agit d'un organisme bien dé-
fini, possédant & la fois des acanthostyles siliceux et un sgqueleite principal calcaire ; la forme de
ce squelette n'a rien & voir avec celle d'un Madréporaire, et on ne connait aucune Eponge, perfo-
rante ou non, gui ait une spiculation identique ; ila localisation de 1lfanimal rend peu vraisemblable
son association avec des algues, et si 1'on acceptait cette hypothése, cette association consisterait
en une symbiose obligatoire et constante, puisque l'on itrouve toujours simultanément le squelette
calcaire et 1'Eponge ; l'ensemble serait quand méme un organisme bien défini,

La position systématique d'4stroclera reste trés problématique. DE LAUBENFELS (1936} place
la famille des 4stroscleridee dans les Poecilosclérides Plocamiiformes, en supposant que 'Eponge
n'a gardé que les acantihostyles hérissants ; 1'affinité pour les Poecilosclérides, indiguée par la
gpiculation composée uniquement d'acanthostyles, peut n'étre gque trés lointaine, L'Eponge est
vivipare {LISTER, 1900}, ce qui confirme son appartenance & la scus-classe Céractinomorphe.
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) Xerlio normani

L'histoire de Nerlia normani est également {rés compliquée car KIRKPATRICK a changé d'avis
plusieurs fois,

l.ors de sa description originale, KIRKPATRICK (1808) place ¥erlia dans les Pharéironides
4 cause du squelette principal calcaire et d'un spicule en diapason, malgré la présence de spicules
siliceux (Madére, 108 m).

Pour WELTNER (1908), repris plus tard par RAUFF {1913), il s'agit encore d'un organisme
calcaire (inconnu cette fois) perforé par une Eponge.

KIRKPATRICK considére plus tard {1909 et 1810 d) le triactine en diapason comme étranger ;
1'ensemble comprendraii deux organismes différents : une Eponge & squelette calcaire aspiculeux,
K¥erlio normani, associée & une Eponge Siliceuse qu'il déecrit sous le nom de ¥oronho scalariformis.

En 13911 a, KIRKPATRICK publiec une description trés détaillée, basée sur de nombreux indi-
vidus récoltés & Madére entre 108 et 162 m. II considére cette fois Xerlia normeni comme une
Eponge Siliceuse sécrétant elle-méme le squelette calcaire gréce au tissu particulier contenu dans
les crypies de ce squeletie.

KIRKPATRICK {1812 b et ¢) reprend enfin la méme explication que pour 4stresclera: le sque-
lette calcalire serait sécrété par une aigue unicellulaire associée 4 une Eponge Siliceuse ; comme
pour dstrosclera, aucune preuve n'est fournie.

J'ai signalé, en 1961 (a), Nerlio en Méditerranée orientale {Matapan, grotte, entre 15 et 35 m,
récolte J. LABOREL) ; j'ai depuis retrouvé cetie egpéce en Méditerranée occidentale (un individu

unique, fixé sur la base d'une Petrobiona, dans la grotte de Niolon a Marseille}, on elle semble
trés rare.

Le genre Nerlio est peut-8tre représenté par une autre espéce dans 1'Indopacifique, ainsi que
le laisse supposer la trouvaille par DENDY (1921) d'un clavidisgue, splcule caractéristigue du genre
Heriiag, étranger dans une préparation de fedania ; ce clavidisque est de taille supérieure a4 ceux
de ¥. normani. Signalons enfin gue HINDE ei HOLMES (1892) ont trouvé des clavidisques dans des

dépdts tertiaires de Nouvelle-Zélande,

La spiculation de XNerlia normani, composée de tylestyles, raphides, trichodragmates, clavi-
disques et sigmas, est assez particuliére, mais conduit & la rapprocher des Sigmexinellidae (LEVI,
1955} si l'on admei, avec KIRKPATRICK (1911 a}, que les clavidisques dérivent de sigmas., Elle
appartiendrait donc & la sous-classe Téiractinomorphe, alors qu'dstrosclera est plutdt & placer dans
les Ceéractinomorphes ; ces deux Eponges n'ont finalement aucun peint commun, car leur sque-
lette principal calcaire est également trés différent : celul d'dstrosclera, composé d'aragonite, est
d'origine intracellulaire ; celul de Xerliag est, comme chez les Nurrayonidae Petrobiona et Nurrayona,
en calcite et n'est pas fabriqué & l'intérieur des tissus.

C - CONCLUSIONS

Il existe donc actuellement quelques Eponges hypercalcifiées, soit par soudure des spicules
(Minchinellidae) soit par construction d'un squelette aspiculeux, ce dernier apparaissant, par deux
mécanismes différents, & la fois chez deux Eponges Calcaires parentes, et chez deux Eponges
Siliceuses sans lien de parenté. Comme nous le verrons dans le chapitre suivant, c¢'est une hyper-
calcification identique, bien plus répandue autrefois, qui a permis la conservation des Pharéironides
fogsiles, Un fait digne d'attention est la similitude des conditions ¢cologiques dans lesquelles vivent
actuellement ces Eponges hypercalcifiées,

z) Comparaison écolegique

Nerlia normani a été récoliée en dragages entre 108 et 162 m, & Madeére ; en Méditerranée,
elle a €té récoltée deux fois dans des groties enire 8 et 25 m, & Niclon sur la base d'un individu
de Petrobicna, et & Matapan dans une zone un peu plus éclairée.

Astrosclera willeyano provient de dragages entre 63 et 180 m ; aux lles Christmas, les indi-
vidus signalés par KIRKPATRICK (1510 b) proviennent d'un fragment rocheux remonté par l'ancre
aprés accrochage & 83 m, sur lequel elle voisinait avec Nurrapona phanolepis, dont les spécimens
fypes proviennent de cette récolie ; ce fragment rocheux est conservé & sec au British Museum,
et j'ai pu m'assurer gue les deux espéces sont fixées cdte & cdte sur la méme face, mais on ne
peut pas préciser s'il s’agit d'une face horizoniale ou surplombante, 4strosclersc est d'auire part
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assez commune dans les parties les plus obscures des tunnels sous-récifaux de Tuléar ; il est
vraisemblable que Nurrayona, dont les exigences éceologiques sont identiques, y vit aussi, mais elle
n'a pas encore été récoltée dans ces zones pratiquement inexplorées (trois plengées de P, VASSEUR) .,

Les profondeurs de récolte des Ninchinellidae varient entre 90 et 185-392 m ; les deux Plec-
troninic ont été {rouvées sur des fragmentis rocheux remontés par la drague.

Ces conditions de vie sont tout & fait comparables, sinon identiques : Pgtrobionz vit uniguement
dans les groties obscures, ¥erlia et 4dstrosclera & la fols dans les grottes obscures et sur des
subgtrats durs aux environs de 100 & 200 m, subsirats sur lesquels sont localisées Nurroyone et
les ¥inchinellidae. Ceci peut expliquer l'extraordinaire rareté des Pharétronides indopacifiques ; il
est probable que ces Eponges vivent dans les grottes obscures de ces régions, encore inexplorées,
dont elles ne 'sortent” gqu'a partir d'une centaine de m de profondeur ; méme & §0-8%0 m, elles
doivent &tre encore localisées aux surfaces surplombantes, car, dans guatre cas sur six, elles
ont €té récoliées parce que la drague ou l'ancre ont remoenté un important fragment de substrat,

Pour les Pharétronides fossiles, on a peu de renseignements écologiques. On les considére
comme littorales par rapport aux Lithistides et aux Hexactinellides, bien que certaines d'entre
elles aient éi¢é trouvées associées i des Hexactinellides (HINDE, 1883}, l.eur abondance peut é&tre
prodigieuse dans certains sédiments {'Sponge gravels’ de Farringdon, par exemple). Les dépdis
dans lesquels elles se trouvent indiquent seulement un caractére littoral.

L.a grande abondance de ces Eponges dans certains sédiments exclut la possibilité de leur
localisation dans les grottes obscures du type méditerranéen, Par contre, il ne serait pas impos-
sible qu'elles aient été localisées dans des grottes récifales comine celles de Tuléar, dans les
récifs jurassigques et crétacés ; mais la rareté de leur association, dans les sédiments, avec des
Polypiers ou des Spongiaires susceptibles de constituer des récifs rend cette hypoth&se peu vrai-

semblable,

b) Interprétation

Il est troublant de constater que le remarquable phénomeéne de convergence que consiitue
l'hypercalcification, apparue dans des groupes différents d'Eponges, s'accompagne d'une localisation
¢écologique trés voisine, sinon identique, tant pour les espéces méditerranéennes et atlantique que
pour les espéces indopacifiques. Plusieurs interprétations sont possibles.

On peut d'abord considérer 1'hypercalcification comme une adaptation ou une réaction &4 un
facteur abiotique régnant dans les groties et sur les substrais durs entre 100 et 200 m. Cette
explication, qui rend bien compile de l'apparition du squelette dur calcaire dans plusieurs groupes
différents, n'est pas satislaisante, D'une pari, l'hypercalcification est apparue en dehors des grot-
tes, puisque les Pharétronides fossiles, déja fortement calcifiées, n'étaient pas des cavernicoles,
D'autre part, on voii mal le rapport enire la présence de ce squelette et la vie dans les grotles ;
le réle de l'obscurité est entiérement hypothétique et d'autant moins vraisemblable que 1‘hypercal-
cification s'effectue suivant trois modalités différentes, Le réle de l'agitation de l'eau a peut-éire
plus d'imporiance, et on pourrait interpréter le squelette rigide comme une adapiation a4 l'agitation
violenie qui régne dans certaines grottes ; il est certain que PFetrobiona, sous sa forme encrodtante,
est & peu pr2s la seule espéce capable de vivre dans des tunnels trés battus, comme la grotie de
1'Oule {cf.p. 86 )} ; & FTuléar, l'eau des tunnels sous-récifaux dans lesquels vit Astrosclera est affec-
tée de trés violents mouvements de va-et-vient, et les Eponges qui y viveni sont des formes rigi-
des : Lithistides, Strongylcphore durissima Dendy (VASSEUR, sous presse ; VACELET et VASSEUR,
sous presse). Mais Petrobionas ne se développe bien que dans les grottes trés calmes, ol elle prend
la forme dressée ; la forme des Pharéironides fossiles, souvent voisine de celle des Pelrobiona
dressées, indique qu'elles devaient vivre aussi dans des eaux assez peu agitées. D'autre part, bien
d'autres bictopes littoraux sont soumis 4 de viclentes actions hydrodynamiques, en particulier les
entrees de grottes scus-marines, et 1'hypercalcification devrait apparaitre chez les Eponges qui y
vivent, ce qul n'est pas le cas, En conclusion, l'existence d'un squelette calcaire dur peut per-
mettre la vie de certains Sponglaires dans les groties obscures irds battues, mais on ne peut pas
considérer cette formation comme une adaptation aux groties cobscures en général,

En second lieu, on peut envisager une migration des Pharétronides dans les groites & la {in
du Secondaire, ou une survivance dans ce milieu des seules espéces préadaptées ; les cavernes sous-
marines joueraient alors un rdle de miliew conservateur, comme les cavernes terrestres qui ont
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permis la survie de nombreux types ancesiraux, Les Pharéironides actuelles sont effectivement des
reliques ; d'autre part, les groties sous-marines obscures sont, comme les cavernes terrestres,
un milieu assez défaverable pour la plupart des espéces, dans lequel des reliques auraient pu étre
soustiraites & la concurrence de nouvelles formes. Mais il faudraif alors considérer le squeletie
supplémeniaire comme un caractére archalque dans plusieurs groupes d'Eponges irés différenis ;
d'autre part, un paralléle avec la conservation de caractéres archalques chez les cavernicoles fer-
resires ne peui 8ire étabii qu'avec beaucoup de réserves, les grottes sous-marines littorales explos
rées présentant des conditions moins extrémes et surtout beaucoup moins stables au cours de lon-

gues périodes gue les grottes ferrestres,

En définitive, le rapport entre 'hypercalcification et la vie dans les groites sous-marines de
ces Eponges actuelles demeure inconnu. Un seul fait apparait netiement, c'est que l'hypercalcifi-
cation est apparue en dehors des grottes, et que la localisation actuelle des Eponges hypercalcifiées
n'est pas trés ancienne ; il semble bien y avoir eu, depuis le Secondaire, une évolution dans les
exigences écologiques de ces Eponges, Cette évolution serait-elle liée & des changements des con-
ditions de milieu elles-mémes, en particulier de la température ? On a vu p. 87 que, pour cer-
taines espeéces, la sciaphile semble augmenter lorsque la température est plus faible ; mais cefte
hypothése qui a peut-étre une part de vérité dans des cas comme ceux de Petrobiona et de Nerlla,
est plus douteuse pour les Pharétronides indopacifiques et pour 4sirosclera, sciaphiles dans des

eaux tropicales.
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CHAPITRE VII

LA STRUCTURE DES PHARETRONIDES FOSSILES

Le groupe des Pharétronides a été défini par ZITTEL (1878) pour des Eponges fossiles cons-
tituées de fibres de spicules calcaires et dont le systéme canalifére est creusé dans la masse des
fibres anastomosées, ZITTEL (1878) et HINDE (1882) ont montré qu'il s'agissait d'Eponges calecaires
2 l'origine, et non pas, comme le souienaient HAECKEL (1872) et SOIL.LAS {1877) qui déniaient aux
fragiles Calcaires toute possibilité de conservation, d'Eponges siliceuses ayant subi une calcification

secondaire,
STEINMANN (1882) a proposé ensuite une division des Pharétrones en deux groupes :

- Les Inozocaires, & systéme aguifére de type probablement leuconcide, correspondent
&4 la définition de ZITTEL,

- Les BSphinctozoaires, dont le systéme aquifére serait syconolde, consistent en une
série de chambres communiguant avec l'extérieur par desg pores ; les parois des chambres sont
constitzées de fibres de spicules calcaires ; ce dernier groupe n'est connu qu'ad l'état fossile,
ZITTEL (1896) sépare plus nettement ces deux pgroupes, en conservant le nom de Pharétrones
pour les Inozoaires, qui constituent un ordre différent de celui des Sphinctozoaires.

La structure et la conservation de ces fossiles ont été trés discutées., Les Eponges Calcaires
normales, dont les spicules sont réunis par de la mésoglée, sont incapables de se fossiliser, sauf
circonstances exceptionnelles, et l'on ne connalt que trés peu de fossiles ayant leur type d'organi-
sation (leucandra, Protosycon Zittel et Protoleucon Bolk.) ; pourtant, ces Eponges primitives exis-
taient certainement en grand nombre en méme temps que les Pharétronides, conirairement & l'opi-
nion de ZITTEL (1878), pour qui la rareté des fossiles de Calcaires normales indiquait gqu'elles
descendaient des Pharétronides, Par contre, les Pharétronides avaient une structure trés favorable
4 la fossilisation, car elles se sont conservées en grand nombre ; plusieurs hypothéses essaient
de préciser quelle était ceite siructure, et en particulier & quoi correspondait, sur le vivant, la
"fibre' des fossiles.

a} Les hypotheses

1/ STEINMANN {1882), qui pensait d'aillears que les Pharétronides n'étaient pas des Epon-
ges, mais une branche éieinie de Coelentérés, a supposé que la fibre était constituée, chez l'ani-
mal vivant, de spicules réunis par de la spongine, comme chez les actuelles Chelinidae. Cette
théorie n'a pas été acceptée, car la spongine se fossilise trés mal (trés peu d'Eponges Cornées
fossiles sont connues), et surtout spongine et spicules calcaires ne vont jamais de pair dans la
nature actuelle et il n'y a aucune raison de supposer qu'il en était autrement & d'autres époques,

2/ DUNIKOWSKI (1883) et RAUFF {1893) admetitent que les spicules étaient simplement réunis
par de la mésoglée, et qu'a la mort de 1'Eponge les tissus se sont calcifiés ; la fibre n'aurait
pas existé chez 1'Eponge vivante, mais serait secondaire et due & la fossilisation. Deux faits plai-
dent en faveur de cette théorie "mésogléenne” : les Pharétronides actuelles Lelapiidue ont effecti-
vement des spicules réunis en fibres par de la mésoglée ; ces fibres sont formées par des triac-
tines particuliers, les triactines en diapason, modification spiculaire que l'on a inierprétée comme
une adaptation a4 la constitution de fibres ; or on a trouvé des diapasons chez quelques Pharétro-
nides fossiles, ainsi qu'une autre adaptation, le triactine pseudodiactine, & actine impaire vesti-
giale ("filiform spicule' de HINDE), Aussi cette théorie a-t-elle été généralement acceptée {MORET,
1821 et 1952 ; DE LAUBENFELS, 1955).

En faif, on peut faire de nombreuses et graves objections :
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- Malgré leurs fibres de spicules, les Lelapiidae actuelles sont aussi fragiles que les
Calcaires ncrmales actuelles, et il ne peut éire question de leur fossilisation en grand nombre,
surtout dans les zones littorales. La mésoglée se décompose trés vite & la mort de }Panimal, et
les spicuies sont alors dissociés ; si 1'on admet une calecification tres rapide de cette mésoglée ,
elle aurait tout aussi bien pu se produire chez l'ensemble des Eponges Calcaires,

- Les fibres des Lelgpiidee sont plus minces que celles des fossiles (70u par exemple
chez lelapia australis Gray, au lieu de quelques centaines de p chez les fossiles).

- Les fibres des fossiles sont formées le plus souveni par plusieurs catégories spicu-
laires, parfois disposées sans ordre ; la fibre des lelapiidae ne comprend gue des triactines modi=-
fiés disposés parallélement.

3/ DODERLEIN (1898) et HINDE (1900) se basent sur l'actuelle Pelrosiroma schulzei Ddderlein,
dont les spicules sont soudés par un ciment calcaire, pour expliguer la structure et la conservation
de certaines Pharétronides fossiles. La découverte d'auires ¥inchinelltdae actuelles ayant la méme
structure, la similitude d'organisation de ces Eponges récentes avec certains fossiles particuliére-
ment bien conservés de 1'Eocéne (Plectrorinia halliHinde) ou méme du Crétacé (Porosphaera Stein-
mann), le sguelette irds résistant obtenu par cette soudure, rendent cette explication enti¢rement
satisfaisante, mais pour certains fossiles seulement. En effet, les fibres des ¥Xinchinellidae actuel-
les ne contiennent généralement qu'un seul spicule, alors que chez beaucoup de fossiles, les fibres
sont plurispiculées ; d'autre part, chez les actuelles, le dépst de ciment a pour premier effet de
constituer des peintes coniques sur les spicules, pointes gui sont réunies ultérieurement par dépdt
dfautres couches dans les zones profondes de 1'Eponge ; de telles déformations des spicules cons-
titutifs des fibres n'aspparaissent pas chez la majorité des Pharétronides fossiles, méme bien con-

serveées,

Cette explication est certaine pour les genres Porosphaera Steinmann, Baetronellc Hinde, Peiros-
tromg Doderlein et Plectroninia Hinde ; d'aprés HINDE {i800), elle est possible pour gquelques fos-
siles ayant des {ibres du itype Setrostomella Zittel.

4/ WELTER (1911), tenant compte lui aussi d'une Eponge actuelle, suppose que les Pharé-
tronides avalent une struciure comparable a celle de 4strosclera willeyana ; la fibre des fossiles
serait formée, & l'origine, de sphérules calcaires et n'aurait pas une structure spiculaire. Cette
hypothése est trés séduisante parce que des Eponges actuelles comme 4strosclera, Nerliag et les deux
Nurrayonidoe, 4 sqguelette principal aspiculeux, ont une dureté favorable & la fossilisation et peuvent
se conserver, méme dans des biotopes littoraux, au méme titre que des Madréporaires par exemple.

Mais deux objections ont &été faites :

- WELTNER (1903 et 1910) refuse d'admettre que Nerlic et 4strosclerc sont des orga-
nismes bien définis : il s'agirait selon lui de squelettes de Madréporaires ou d'autres organismes
calcaires perforés par des Eponges (cf.p. 100 et p.101}. RAUFF {1913) accepie entidrement cette
interprétation et l'étend aussi & ¥urrayona phanolepis.

- RAUFF (1913) montre également que cette hypothése ne peut pas expliquer la présence
des spicules dans la fibre des fossiles ; en effet, le réseau calcaire qui aurait donné la fibre est
entiérement aspiculeux chez ces Eponges actuelles, et les spicules sont, au contraire, dans les
tissus vivanis situés dans les mailles du réseau.

5/ Reprenant l'hypothése de WELTER, j’ai montré (VACELET, 1960 b) que l'on pouvait ré-
futer les objections précédentes :; d'une part, il est hors de doute que Astrosclers, Nerliaet les
Nurrayonidoe possédent un squelette aspiculeux bien A elles (le cas d'dstrosclera que j'al considéré
comme douteux en 1960 m'apparait certain maintenant ; méme si I'on accepte la théorie de KIRK-
PATRICK, attribuant le squelette aspiculeux & une algue unicellulaire symbiotique, on peut alors
1'étendre aux Pharétronides fossiles). D'autre part, la présence de spicules dans les fibres des
fossiles, alors que la ''fibre' de ces Eponges actuelles est aspiculeuse, peut s'expliguer d'une ma-
niére trés vraisemblahle : ce ne seraif pas le réseau calcaire primitif qui constituerait la fibre
des fogsiles, mais un moulage des cavités de ce réseaun, cavités originellement occupées par les
tissus vivants qui contiennent les spicules., Les spicules de la fibre ne seraient alors que des spi-
cules restés en place dans les cavités au cours de la fossilisation. Le sguelette principal aspicu-
leux peut soit s'étre conservé en gardant sa structure sphérolithique, soit avoir changé de struc-
ture, soit avoir été remplacé par un autre matériel (silice en particulier), soit avoir complétement
digparu en laissant le moulage de la structure d'origine.

b} Arguments en faveur de l'hypothése du squelette aspiculeux primaire

On peut invoquer plusieurs arguments en faveur de cette théorie :
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1/ Le grand nombre de Pharéironides trouvées & 1'état fossile indigue que leur siructure était
trés favorable & la fossilisation. Parmi les Eponges Siliceuses ne se sont conservées en abondance
gue les Lithistides et les Hexactinellides Dictyonines, dont les spicules soudés formalent un réseau
rigide persistant aprés la mort. Les sgquelettes aspiculeux calcaires des quaire Eponges actuelles
sont comparables, au point de vue rigidité et cchésion, au squeletie des Lithistides et des Dictyo~
nines. La pgrande majorité des Invertébrés fossiles nombreux dans les dépdis sont des organismes
ayant eu un squelette rigide et cohérent, le plus souveni calcaire ; il serait bien extraordinaire

que les Pharétronides fissent exception.

2/ La conservation des Invertébrés & squeletie calcaire rigide s'est faite le plus socuvent par
un moulage des parties internes, tandis que le squelette lui-méme disparaissait ; Lamellibranches,
Brachiopodes, etc, ne sont connus, dans la majorité des cas, que par leur moulage. I n'est donc
pas invraisemblable de supposer que certazines des Pharétronides fossiles ont subi ce phénoméne ;
HINDE (1883) avait remarqgué qu'a la différence des Eponges Siliceuges fossiles, aucune Pharétro-
nide n'avait été rencontrée & l'état de moulage : en réalité, la plupart des Pharétronides fossiles
sont elles aussi le moulage de la structure d'origine, qui, plus fragile gue chez les Lithistides et
les Dictyonines, a plus fréguemment disparu, '

3/ La forme des "fibres'” et l'organisation générale de ce gque l'on obtiendrait par moulage de
Kurrayona ou d'4sirosclera seraient quasiment identiques & celles de beaucoup de Pharétronides fos-
siles, Le squeleite principal de XNerlig, en crolte peu épaisse, est moins favorable, ainsi que celul
de Petrobiona, qui est irop massif ; mais ce dernier est souvent perforé par des Cliones qui y
creusent des galeries de gquelgues dixidmes de mm de diamétre (cf.p. 7% ). Les mailles du réseau
d'dstrosclera et de ¥urrayona ont des dimensions comparables & celles des fibres des Pharétronides
fossiles, lL.a ressemblance de la forme externe de certaines Pharétronides actuelles et fossgiles est
trés frappanie ; quelques fossiles présentent méme une base de structure plus grossiére séparée
par des bourrelets annulaires de la partie apicale, tout comme Petrobiona ou Astrosclera.

4/ Il est plausible que des spicules de 1'Eponge soient parfois restés emprisonnés dans les
mailles du réseaw du squelette principal :; Plectroninia halli Hinde, de 1'Eocéne, gui n'a subi aucun
motlage et dont les lames minces montrent un aspect identique & celui des Ninchinellidae actuelles,
a conservé des spicules libres dans les mailles du réseau bien longtemps aprés la mort.

Certains de ces spicules peuvent avoir été siliceux a4 lforigine, soit gu'il s'agisse d'une Yfausse
Pharétronide'’, soit qu'ils aient appartenus & une Eponge perforante ou secondairement installée
dans le réseau. De tels spicules siliceux ont été signalés piusieurs fois (par exemple par DUNI-
KOWSKI (1883), par ZITTEL (1878) ; on a souvent trouvé des tylostyles chez des Sphinctozoaires,

cf.p.108).

1} n'est pas étonnant, dans les conditions o se sont conservés les spicules, qu'ils apparais-
sent le plus souvent en désordre dans la 'fibre'. Toutefois, chez certaines fossiles, les spicules
ont nettement une orientation paralléle ; d'autre part, les triactines en diapason et les pseudo-
diactines indiquent une adaptation des spicules 4 la formation de fibres, comme chez les [Lelapiidae
actuelles, Ces deux faits montrent que, parfois, les spicules étaient groupés en fibres chez 1'Eponge
vivante ; HINDE (i883) en donne de beaux exemples. Je ne crois pas que cette constatation puisse
étre opposée & l'hypothése du moulage ; les Kinchinellidae et les KNurraoyoridae actuelles ont les spi-
cules en désordre dans les tissus, mais il est possible que certaines fossiles aient eu & la fois
un squelette principal rigide et des spicules rangés parallélement ; les dix Pharétronides actuelles
sont des reliques, et ne représenient certainement qu'une partie des types d'organisation qui ont
existe.

5/ La structure sphérolithigue du squelette principal des Nurrayonidee et des ''fausses Pharé-
tronides'' actuelles a été observée chez guelques fossiles pariiculiérement bien conservés ; les cas
les mieux connus sont ceux de Corgnella grocilis (Minster) et de la Sphinctozoaire Thoumestocoelia
cassicna Steinmann {cf.p.108), A l'exception de STEINMANN (1882), les paléontclogistes ont consi-
déré cette structure, que l'on rencontre fréguemment chez les Pharétronides du Trias de 5t Cassian,
comme secondaire et due & la fossilisation., Les dimensions remarquablement voisines des sphéro-
lithes des squeleites aspiculeux actuels et des sphérolithes des fossiles et leur ressemblance a4 tous
les points de vue, rendent le contraire pius vraisemblable, Le tableau suivant donne les dimensions

des sphérolithes de ces Eponges !

Xerlia normani : 40-80u
Astrosclera willeyana : 40-150u
Xurrayona phanolepis : 3G-60 p
Petrobiona magsiliana @ B0-150 ¢
Corynella gracilis : 80-200
“haumastiocoelia cassiona : T0-200 1
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l.a Sphinciozeaire Thaumastocoelia cessianc fournit d'autres arguments en faveur de la nature
primaire de ses sphérolithes, arguments qui seront donnés an paragraphe suivant.

Parfois cependant, la structure sphéroclithigue est secondaire ; par exemple, les lames min-
ces de HINDE de Tremacysiia anastomosans (Parkinson), conservées au British Museum, monirent des
sphérolithes qui au lieu d'étre externes, comme chez Thaumastocoelia, remplissent toute la cavité
centrale ; mais il faut remarquer que les sphérules sont alors plus petites et ne sont pas rayon-
nées comme dans les structures primaires. L'ensemble des Pharétronides fogsiles de Farringdoen
et de Warminster, étudiées par HINDE, ont une 'fibre' trés bien conservée, mais tout ce qui cor-
respondait au squeletie aspiculeux a été complétement déformé par recristallisation ou par épi-
génisation.

En conclusion, les Nurrapyonidae et les Xinchinellidee actuelles nous offrent trés probablement
une image proche de ce que furent ies Pharétronides fossiles ! soit un squelette principal formé
de sphérolithes calcaires soudés entre eux, soit un squeleite rigide formé de spicules soudés par
un ciment calcaire. Bien que les lelapiidae aient probablement existé au Secondaire, elles ne nous
ont pas laissé de fraces & cause de leur fragilité. Il est possible que certaines Pharétronides fos-
siles alent éit¢ en réalité de 'fausses Pharétronides', comme l'actuelle A4strosclera.

¢} Les Sphinctozoaires

Le probléme de la fossilisation des Sphinctozoaires se pose comme pour les Inozoaires : on
les a trouvées en grand nombre dans les sédiments et il ne peut &tre question de leur attribuer
une fibre de spicules réunis par de la meésoglée. D'auire part, les individus de fhaumastocoeliacas-
siona étudiés par STEINMANN (1882) ont conservé une enveloppe de sphérolithes calcaires sembla-
bles & ceux des Nurraponidoe actuelles, Mails l'anatomie de ces Eponges est diiférente de celie des
Inozoaires, et, comme le groupe a entiérement disparu, la reconstitution que l'on peut proposer

est nécessairement plus hypothétique.

Le fossile n'est pas ici une masse réticulée, mais une succession de chambres dans les pa-
rois desquelles se trouvent les spicules. Le squelette rigide ne pouvait pas éfre interne, car dans
ce cas, les spicules, contenus dans les tissus vivants superficiels, auralent disparu dans fous les
cas, n'étant pas retenus dans d'étroits canaux. On doif donc admettre que le squelette dur était
externe, et nous connaissons au moins un cas ol il a été observé dans cette position, celui de
Thaumestocoelia cassiana ; les polygones calcaires que STEINMANN (1882) décrit dans la couche
externe de ce fossile ont une structure rayonnante et étaient perforés par des Thallophytes (llinter-
prétation des traces de cei organisme perforant a été contestée par RAUFF (1893} ; mais LISTER
(1500}, tout en pensant que les sphérolithes élalent dus & la fossilisation, a reconnu la ressem-
blance de ces traces avec des Champlgnons perforants actuels) ; enfin, les polygones les plus
internes sont un peun plus petits que les externes ; cette couche existait donce chez 1'Eponge vivante,
et éiait fabriquée par la zone interne, qui contient les sgpicules et devait €tre constituée de tissus
vivants, Mails dans la plupart des cas, ce squelette externe a disparu, et seul son moulage subsisie .

Une Eponge du genre Sollasia Steinmann, par exemple, devait donc avoir une organisation
telle que la représente le schéma fig. 158, Peut-&tre le squelette rigide ne se limitalt pas & la zone
externe, rmals herdait aussi la cavité centrale. D'autre part, i'existence de cetfe cavité cenirale
n'est pas trés sfre, et DE LAUBENFELS (1855) pense plutdt gu'il y avail un remplissage complet
par les tissus vivants ; le remplissage de la partie centrale par un matériel calcaire ou quart-
zique différent de celul des zones spiculeuses périphériques indique plutdt qu'il s'agissait d'une
cavité, mais ceci reste & préciser, ainsi que les modalités exactes du moulage.

Un probléme se pose si 1l'on admet ce schéma : celui de la eroissance de l'organisme, limité
par une carapace rigide externe, On peut trouver une explication dans l'anatomie si particuligre des
Sphinctozoaires : ne pouvant agrandir les chambres, l'Eponge en édifie une série ; ces chambres
successives témoigneraient alors de l'existence d'un squelette rigide exierne et non pas d'une ana-
tomie syconclde du systdme aquifére, anatomie que l'on a parfois, avec beaucoup d'audace, attri-
buée & ces Eponges.

Cette hypothése permet aussi d'expliquer i'exisience chez quelques Sphinctozoaires de tylo-
styles, qui étaient trés probablement siliceux & l'origine ; ces spicules, toujours arrangés régu-
lierement, la pointe vers l'intérieur, scont superficiels par rapport aux spicules calcaires (quand
ces dernlers ont été conservés, ce qui n'est pas toujours le cas) ; parfeis ils entourent les pores
{Ferticillites helveticae De Loriol (CARTER, 1883 et 1884) ; Barrcisia anastomans (Mantell) (RAUFF,
1913} par exemples). Ces tylostyles pourralent trés bien indiguer la présence de Clicnes qui au-
raient perforé le squelette externe aspiculeux ; leur arrangement répgulier rappelle celui gue 1'on
observe autour des diaphragmes des Cliones actuelles {(TOPSENT, 1B888).
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Fig. 138 ~ Reconstitution hypothétique d*une Sphinctogoaire de type Solissic. a: squelelie aspiculeux externe ,
b : tisgus vivants et spicules calcaires.

Malgré le caractére nécessairement hypothéiique de cette reconstitufion, 1l semble gue l'on
puisse appliquer la théorie du moulage au probléme de la fossilisation des Sphinctozoaires ; mais
ici le squelette dur, gqui a servi de moule, est externe par rapport aux tissus, L'étude de Sphinc-
tozoaires bien conservées, envisagée sous cet angle, permetira probablement de préciser la struc-
ture qu'avaient ces Eponges sur le vivant,

d) Rapport des Pharétronides avec les Archéocyathes

On a actuellement tendance &4 placer les Archéocyathes dans un phylum particulier, aprés
les avoir diversement interprétés et placés dans différents phylums. Cette classification semble
justifiée, mais le prebléme doit &tre repris en fonciion des résullats précédents.

Les arguments que l'on invoque pour les rapprocher des Spongiaires onit été résumés et cri-
tiqués par OKULITCH et DE LAUBENFELS {(1953) ; or certaines de leurs critigues ne sont pas
valables. En effet ces auteurs nient 1'existence des Eponges actuelies & squelette aspiculeux sup-
plémentaire, telle que dstrosclera, et acceptent llinterprétation de KIRKPATRICK (182 b} pour qui
ce squelette serait dii & une algue. On a vu p. 33 que cette inferpréiation était trés douteuse ; de
toute facon, une telle association, qui serait obligatoire et constante & 1'heure actuelle, aurait tout
aussi bien pu 1'étre au Cambrien. D'auire part, le cas des Sphinctozoaires montre gue ce squelette
aspiculeux pouvaii étre exierne et percé de pores.

Toutefois, d'autres arguments avancés par ces auteurs justifient la séparation des Archéo-
cyathes et des Sponglaires : les Archéocyathes n'ont pas de spicules (ce qui pourrait, & la rigueur,
s'expliquer par une dissolution due & leur grande ancienneté) ; ils ont une symétrie plus ou moins
nette, mais plus générale que chez les Spongiaires ; enfin leur paroi est double dans la majorité des
cas, alors gue chez les Sphinctozoaires, il n'y aurait qu'une paroi externe. Mais si l'on admet que
les Sphinctozoaires avaient une paroi externe primaire, leur ressemblance avec les Archéocyathes

apparalt bien plus grande.
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CHAPITRE VIl

LA CLASSIFICATION DES PHARETRONIDES

Les données fournies par les Pharéironides actuelles permettent d'apporier guelques modifi-
cations a la classification générale de ce groupe,

Je crois préférable de ne pas séparer Sphinciozoaires et inozoaires dans deux ordres diffé-
rents, comme le font ZITTEL (1896), MORET (1952) et DE LAUBENFELS (1955), mais de les
conserver & titre de sous-ordres des Pharétronides. Leur organisation est différente, mais on
trouve dans les deux cas des triactines modifiés en pseudodiactines, ce qui est un point commun
non négligeable. Cette clasgification a d'autre part l'avaniage de séparer plus netiement toutes ces
Eponges des Calcaires normales. Les: différences du sysiéme aquifére, qui serait leuconcide chez
les Inozoaires et syconcide chez les Sphinctozoaires, ne peuveni pas €tre retenues, 1l'anatomie des
tissus vivants des Sphinctozoaires étant totalement inconnue, Le rejet du terme Sphinctozea Stein-
mann par DE LAUBENFELS {1955) et son remplacement par Thalamida sont inaccepiables, et seule
la terminaison doit &tre modifiée pour éviter un double emplol avec le nom de genre Sphinctozoo et
la terminaison -2zoa qui 'seems inappropriate for an ordinal division of the Calcispongea'’.

Lies subdivisions dés Inozoaires utilisées par les paléoniologistes présentent des inconvénients ;
les Lithonince Doderlein et les Diagiytinece Rauff correspondent respectivement aux actuelles ¥inchi-
nellidee et Lelapiidae, mais ces derniéres ont une structure non fossilisable, DE LAUBENIFELS
(1855) & proposé une classification en deux sous-ordres, Chalarines et Siéréines, basée sur le mode
d'union des spicules, soudés latéralement ou bout & bout ; cette distinction n'est évidemment pas
applicable aux fossiles dont les spicules n'éfaient pas soudés ; elle n'est valable que chez les fos-
siles ayant la méme structure que les Xinchinellidae actuelles, c'est-&-dire les Lithoninee, mais il
n'y a pas grand intérét & subdiviser ce petit groupe (DE LAUBENFELS a d'ailleurs placé dans ses
Stéréines, & spicules soudés bout & bout, l'ensemble des Lithonince- KNinchinellidaee sans tenir compile
du mode d'union des spicules : les Peirostroma, par exemple, ont les spicules soudés latéralement
et devraient donc &tre placées dans les Chalarines), I1 vaut beaucoup mieux, je crois, utiliser les
familles distinguées chez les Pharéironides actuelles : les fossiles sercnt répartis enire les ¥in-
chinellidae, a4 spicules soudés sur le vivant, et les Nurrayonidae, a4 squelette principal aspiculeux,
Peut-étre pourra-t-on conserver, & titre de scus-familles, des subdivisions basées sur la forme
externe (DE LAUBENFELS) ou sur la structure de la 'fibre"” (HINDE, 1883). La classification des
Sphinctozoaires, qui est un probléme paléontologigue, ne sera pas envisagée.

Classification proposée ;

Ordre FPharetronida Zittel (1878) : Eponges Calcaires actuelles et fossiles, possédant soit un
squelette aspiculeux rigide supplémentaire, scit des spicules réunis en fibres par de la mésoglée
ou soudés les uns aux auires par un ciment calcaire. Une catégoerie de triactine sagittal présente
généralement une medification particuligre (diapascn, réduction des actines latérales, réduction de
l'actine basszle).

- Sous-ordre Inozoina Steinmann (1882} (nrom. correct. pro Inozoo) : Pharétronides non
segmentées, & systéme aquifére probablement toujours leuconocide,

~ Famille Lelapiidae Dendy et Row (1813) : Inozoines actuelles, dont le squelette
comprend des triactines réunis en fibres par de la mésoglée, Genres febiro Row et lelepiag Gray.

-~ Famille Ninchinellidae Dendy et Row (1913) : Inozoines actuelies et fussiles dont
certains spicules sont soudés, latéralement ou bout & bout, par un ciment calcaire, Genres ¥Ninchinela
Kirkpatrick, Petrostroma Ddderlein, Plectreninia Hinde, Porosphasra Steinmann, Porosphoereila Weliler,
Sagitiularia Welter, Bactronella Hinde ....
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- Famille Nurroyonidae Dendy et Row (1813) : [nozoines actuelles et fossiles & sgue-
lette aspiculeux suppiémentaire, Genres actuels : ¥urrayona Kirkpatrick et Peirobione Vacelet et Lévi,
Genres fossiles : la majeure partie de ceux placés par DE LAUBENFELS (1855) dans son sous-
ordre Chalarines {1),

-~ Sous-ordre Sphirctozoinae Steinmann {1882} (nom. correct. pro Sphinc¢tozog Steinmann) :
Pharétronides segmentées, & systéme aquifére inconnu, probablement & sgueletie rigide externe.,

L'étude des Pharétronides actuelles a moniré (cf,p.100) que la place de cet ordre devait étre,
du moins provisoirement, dans la sous-classe Calecarcnée. Les caractéres sur lesguels est basée
la classification de BIDDER, adopiée ici, ne sont pas connus chez les fossiles, a l'exception des
caractéres gpiculaires ; or, chez les rares Inozoines et Sphinctozoines o0l les triactines soni connus,
ils sont toujours 4 prédominance sagittale, ce qui confirme cetie classification.

1l ne faut pas oublier que parmi les fossiles, il y a trés probablement des Eponges Siliceuses
“fausses Pharétronides' du type Astrosclera ou Nerlia; ce type d'Eponge est actuellement trés rare,
mais a pu éire abondant au cours des femps géologiques, Ces FEponges ne peuveni E&tre reconnues
que lorsqu'on connait les spicules du fossile, ce qui est rare. Le cas de Pharetrospongia strohani
Sollas {1877} est peut-&tre explicable de cette fagon.

{1} 1l est probable qu'un certain nombre d'entre eux devront plutdt éire placés dans les Kinchinellidae, par exem-
ple Sestrostomello Zittel el Fretocatin Hinde {HINDE, 19%00) ; ceci est une question purement paléontologique
qgul demanderall une révision détailiée des Pharetronides fossiles.
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RESUME

1/ L'Eponge Calcaire Petrobiona masgiliona, relique en Méditerranée du groupe des Pharétro-
nides & répartition mésogéenne, est caractérisée principalement par la présence d'un squelette cal-
caire massii dans lequel on ne discerne aucune trace de structure spiculaire, Les iissus vivantis,
contenant des spicules calcaires parmi lesquels des triactines en diapason, se trouvent & la sur-
face de ce squeletie, & l'exception de ferrnations mésenchymateuses trés particuliéres, les cordons
trabéculaires, qui s'enfoncent dans des canalicules de la masse calcaire,

2/ Lrétude hisiologique permet de reconnaitre toutes les catégories cellulaires connues chez
les autres Eponges Calcaires, 4 l'exception des mégacyles, Petrobiona se distingue par la grande
réduction du mésenchyme et surtout par ses cordons trabéculaires.

Les choanocytes appartiennent au type Calcaroné, & noyau apical. Ils peuvent, comme chez
les auires Calcaires, présenter deux modifications principales : les choanocytes vespiformes cor-
respondent sans doute 4 une dégénérescence particuliére ; les choanocytes en sablier, & long pro-
iongement dans lequel migre le noyau, se forment toujours socus 1l'effet d'une asphyxie. Sous l'effet
d'une asphyxie brutale, le noyau peut parfeis devenir basal.

Les amoebocytes sont presgue toujours en nombre irés faible. On peut en distinguer quatre
sortes : amoebocytes hyalins, cellule centrale des corbeilles, amoebocytes éosinophiles et phago-
cytes, L.es amoebocytes éosinophiles, inconstants, sont plus nombreux chez les individus en désé-
quilibre physiologique et chez les jeunes. L'ohservation de quelques phagocytes permet d'apporter
des précisions sur ces cellules trés rarement décrites chez les Eponges Calcaires ; il semble que
leur apparition dans 1'Eponge soit déterminée par un parasite particulier, qui, aprés absorption par
la cellule, se désagrége en petits granules Feulgen positifs.

Les cordons trabéculaires sont constitués d'une seule catégorie de grosses celiules de ré-
serve, thésocytes dont le cyteplasme contient des inclusions glycoprotéiques ; ces inclusions portent
souvent un granule bascphile, positif & la réaction de Feulgen et probablement constitué d'acide déso-
xyribonucléique ; cet ADN cytopiasmique ne peut avoir un réle génétique, et son intervention directe
dans le méiabolisme de la cellule semble vraisemblable. En hiver, les thésocytes peuvent se dis-
perser dans l'ensemble des tissus, ob ils se désagrégent ; leurs inclusions glycoprotiéiquessont
alors absorbées par les choanocytes. Ces formations sont sans équivalent chez les Eponges Cal-
caires, mais rappellent dans une certaine mesure les gemmules des Démosponges ; elles ont peut-
Etre un équivalent dans les masses cellulaires de l'Eponge "silicow-calcaire' Nerlia normeni ; ltana-
togie de structure montre un rapport entre ces formations et le squelette aspiculeux de ces deux
Eponges : il est probable qu'il s'agit de choanoscme partiellement isolé par suite de la croissance
du squelette et évoluant alors en tissu de réserve,

3/ lLes phénoménes de la reproduction se déroulent suivani le schéma classique chez les
Eponges Calecaires ; i1 y a cependant d'importantes particularités, surtout dans la nutrition de
l'ovocyte et de la larve.

La période de reproduction est éfalée sur la plus grande partie de l'année.

l.e spermatozoide est transmis & l'ovocyte par llintermédiaire d'une cellule charriante, dans
laquelle i1 s'est enkysté ; cette pseudofécondation est trés précoce chez Pgfrobiona, puisqu'elle se
situe au début du grand accroissement de l'ovocyte et non 4 la fin comme chez la plupart des autres
Calcaires, De plus, cellule charriante et spermiokyste restent en place durant tout le grand accrois-
sement et s'hypertrophlent considérablement ! c'est par leur intermédiaire que sont transmis &
l'ovocyte les matériaux nuiritifs apportés par des cellules nourriciéres dérivées de choanocytes ;
le noyau de la cellule charrianie ge iransforme ern un amas moruliforme trés particulier.
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I.a segmentation, normale, conduit & une stomoblastule & flagelles internes ; mais les quatre
cellules ectodermiques restent longtemps indifférenciées et ne se divisent pas, Lors du retourne-
ment, qui fait passer la surface flagellée 4 l'extérieur, l'embryon se dévagine dans une corbeille
dont les choanocytes ont été progressivement moedifiées en cellules nourriciéres dés le début dela

segmentation.

Lz larve ainsi réalisée est une amphiblastula ; elle se nourrit grice & des pseudopodes émis
par les quatre cellules ectodermiques vers la capsule nourriciére, et aussi grice au passage de
ces cellules nourriciéres dans sa cavité centrale. Touf en poursuivant cefte activité trophique, les
cellules ectodermiques, dans lesquelles apparait alors du glycogéne, se multiplient et constituent
enfin le pdle postérieur de la larve mfire.

4/ lL.e sguelette aspiculeux de Petrobiona est souvent perforé par des Cliones, dont ceriaines
étaient considérées comme rares. Les tissus vivants de 'Eponge héberpent quelques parasites.

5/ Petrobionc massiliono est strictement localisée dans les zones obscures des grotftes gous-
marines, biotope oh elle est trés commune. Dans ces zones, la faune sessile subii un appauvris-
sement trés net et compte surtout des espéces a vifalité réduite. Dans la plupart des cas, cet
appauvrissement semble en rapport avec l'obscurité ; mais 1'influence, directe ou indirecte (effet

dfun dépdt d'oxydes de fer et de manganése sur les substrais), de cette derniére demeure hypo-
thétique.

6/ Un squelette aspiculeux analogue a celui de Petrobiona existe chez une autre Pharéironide,
Kurayona phanolepis, et chez deux Démosponges aberrantes, Nerlia normani et 4strosclera willeyana,
qui ont A la fois des spicules siliceux et un squelette calcaire. D'autres Pharétronides, les ¥inchi-
nellidae, ont des spicules calcaires cimentés en un réseau solide. Toutes ces Eponges hypercal-
cifiédes sembleni plus ou moins sirictement localisées aux grottes sous-marines ; ceife curieuse
convergence est inexpliquée.

7/ L'existence d'un squelette aspiculeux calcaire chez ces Eponges permet de comprendre la
conservation en grand nombre des Pharétronides fossiles, dont la structure fibreuse demeurait mal
expliquée, La 'fibre'" correspondrait, non pas A& une structure existant chez 1'Eponge vivante, mais
au moulage des cavités d'un réseau aspiculeux rigide, Cette hypothése peut s'appliquer & la fossi-
lisation des Sphinctozoaires, Pharétronides segmentées disparues depuis le Crétacé ; mais on doit
supposer que chez ces Eponges, le squelette aspiculeux constiituait une carapace externe.

8/ Ces données permetient de réviser les grandes lignes de la classification des Pharétro-
nides actuelles et fessiles,
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