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la chaîne à l'autre, formant ainsi un long plasmode. Kofoid et Rigden

considèrent les Polykrikos comme représentant encore une exagération

de cette disposition.

IV. Relations avec d'autres groupes,

EN particulier LES MÉSOZOAIRES.

Nous ne pouvons résumer et critiquer ici les longues dissertations

auxquelles Dogiel s'est livré, où jouent tour à tour les Coccidies et les

Grégarines, les Cnidosporidies, les Ciliés, les Phycomycètes {Blastulidium,

Amaoehidium), les Mésozoaires et les Métazoaires à développement schi-

zogonique. Les comparaisons qu'il établit entre tous ces organismes

sont, de son aveu même, toutes superficielles.

Pour ce qui est des relations des Haplozoon avec les Mésozoaires, je

renvoie aux deux mémoires de l'auteur et à la critique de Neresheimer

(1908). Avec ce dernier, je pense qu'il faut restreindre la compréhension

des Mésozoaires aux deux groupes des Orthonectides et des Dicyémides,

qui présentent entre eux de réelles affinités, faute de quoi on leur refuse

toute signification, et on leur interdit d'intervenir en tant que groupe

naturel dans les discussions systématiques et les spéculations phylogé-

niques. Je serai plus strict encore que Neresheimer et je distrairai des

Mésozoaires les Neresheimeria {Lohmanella) et les Amoebophrya, pour les

raisons que j'exposerai après avoir étudié les Paradinium au voisinage

desquels la place des Neresheimeria me semble marquée.

///. PARASITES A SIÈGE CŒLOMIQUE

LES PÉRIDINIENS PARASITES CŒLOMIQUES ET LES PARADINIDES
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Les Syndinium et les Paradinides. — Nous ne connaissons de

Péridiniens parasites des cavités fermées, véritables parasites internes,

que chez les Copépodes pélagiques. Es présentent ce caractère très par-

ticulier, et inconnu jusqu'ici dans le groupe, de végéter en plasmodes
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dans le coelome de leurs hôtes, à la manière des Mycetozoaires, plas-

modes informes qui encombrent tous les espaces vides, s'insinuent dans

tous les interstices, finalement se résolvent sans résidu, en des milliers de

flagellispores.

Ces flagellispores sont de petits Gymnodinium turbines incolores. Ce

sont donc des dinospores. L'étude cytologique des plasmodes révèle la

structure nuclé ire caractéristique des Dinoflagellés.

Mais à côté de ces Péridiniens avérés, dont j'ai fait le genre Syndinium

(1910), il existe dans la cavité générale des Copépodes, en partie chez les

espèces mêmes où se trouvent les Syndinium, des flagellés plasmodiaux

d'un type cytologique différent, dont les noyaux offrent une organisation

intermédiaire entre celle des dinokaryon des Péridiniens et celle des

protokaryon des Rhizoflagellés inférieurs (Amœbiens, Bodonidés, Try-

panosomides, etc.).

Par la morphologie de leurs flagellispores aussi, ces parasites montrent

des caractères intermédiaires à ceux des Euflagellés et des Dinoflagellés,

et ils nous offriront toute une série de transitions du type bodoniforme

au type gymnodiniforme. Le type de ces flagellés est le Paradinium

Poucheti Chatton 1910, parasite d'Acartia Clausi. Chez les Paracalaniis,

il existe au moins deux espèces différentes étroitement apparentées

au type et dont l'une au moins paraît dès maintenant devoir être classée

dans un genre spécial que j'appellerai Atelodinium. Les genres Para-

dinium et Atelodiîiium constitueront ensemble une famille naturelle,

celle des Paradinidae, qui sera traitée dans la section réservée aux formes

affines aux Péridiniens.

Nous étudierons donc ici seulement les Syndinium. Mais avant d'abor-

der l'étude du genre, une rapide esquisse de la cavité générale des

hôtes est nécessaire. Elle facilitera beaucoup la compréhension du

développement des parasites et de leurs rapports avec les Copé-

podes.

Nous y comprendrons la description des glandes génitales, surtout

des gonades jeunes, que l'on pourrait être exposé à confondre avec les

stades reculés de l'évolution des parasites.

C'est la cavité générale de Paracalanus parvtis, où se rencontrent des

Syndinium et des Paradinium, qui fera l'objet de cette esquisse. Celle des

autres Copépodes, hôtes de Péridiniens cœlomiques, n'en diffère par rien

d'essentiel.

Il faudra dire aussi quelques mots des autres parasites que l'on trouve



PÉRIDINIENS PARASITES 279

dans la cavité générale des Copépodes pélagiques et dont quelques-uns

pourraient prêter à confusion avec certains stades des Péridiniens cœlo-

miques.

LA CAVITÉ GÉNÉRALE, LES GLANDES GÉNITALES DES HOTES ET LEURS PARASITES

I. Cavité générale.

La cavité générale de Paracalanus pai'vus est l'espace compris entre

le tube digestif et la paroi du corps, moins ce qui en est occupé par le

système nerveux, les muscles et les glandes génitales. Nous verrons que

l'appareil circulatoire, bien qu'il ne soit qu'une dépendance de la cavité

générale, est cependant bien individualisé.

Système nerveux. Muscles. — Le système nerveux est volumineux,

mais très condensé. Il comprend de gros ganglions cérébroïdes, situés

entre le cœcum digestif antérieur et la paroi du corps et de gros gangKons

sous-œsophagiens qui forment avec leurs connectifs periœsophagiens

une volumineuse masse percée d'un petit orifice où passe l'œsophage.

Aux ganglions sous-œsophagiens fait suite une chaîne ventrale assez

condensée, oîi les ganglions sont peu marqués.

Les muscles sont tous pariétaux. Il y a de grands faisceaux dorso-laté-

raux qui s'insèrent sur les segments thoraciques et s'épanouissent sur

les côtés du céphalothorax. H y a les muscles moteurs des appendices,

à direction transversale qui s'insèrent sur les côtés de la tête et des seg-

ments thoraciques d'une part, et sur les premiers articles des appendices

d'autre part. Au niveau des sutures des somites, il y a de larges interstices

entre ces muscles transversaux, où la cavité générale est directement

sous-jacente au tégument.

Appareil circulatoire. — L'appareil circulatoire se compose d'une

poche contractile piriforme très mince, le cœur, situé sur la ligne médiane

dorsale, au niveau de la suture du deuxième avec le troisième somite

thoracioue^. Il est percé d'une valvule postérieure et de deux valvules

latérales qui empêchent la sortie du sang. En avant, une autre valvule

en empêche la rentrée. Elle donne accès dans un vaste vaisseau qui suit

la ligne médiane dorsale jusqu'au sommet de la tête. Là il se recourbe

et double le cul-de-sac antérieur du tube digestif, et en longe jusqu'à

1. Les auteurs donnent comme caractéristique de Paracalanus parrus la fusion avec la tête du 1"' pereionite.

Cependant, chez la plupart des individus, la ligne de suture est encore apparente, Elle forme sur le profil dorsal

un ressaut toujours net, au njveau correspondant îi la 2" maxille.
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l'œsophage la face ventrale, qu'il sépare ainsi du ganglion cérébroïde.

Au niveau de l'œsophage, il se divise en deux branches qui enserrent

celui-ci, et qui s'ouvrent largement dans la cavité générale ventrale.

Au point où il se réfléchit antérieurement, le vaisseau dorsal émet à

droite et à gauche un gros tronc qui pénètre l'antennule et la parcourt

dans toute sa longueur. Il n'y a pas d'éléments figurés en suspension

dans le sang. On ne voit que de rares cellules migratrices à pseudopodes

fins et longs adhérents à la paroi des vaisseaux ou aux viscères.

II. Glandes génitales.

CopÉPODES A DEUX ET TROIS KjÉonites. — Il importe de bien con-

naître les glandes génitales, surtout aux premiers stades de leur dévelop-

pement pour n'être pas exposé à les confondre in vivo avec les jeunes

plasmodes parasites auxquels elles ressemblent par leur aspect, leur

volume et leur situation.

La première ébauche apparente chez l'animal vivant se montre parfois

déjà au stade à deux segments abdominaux. Elle est toujours présente

chez les individus à 3 pléonites où on lui reconnaît un dualisme plus ou

moins accusé. Les deux moitiés peuvent même être parfaitement sépa-

rées, mais dans la suite leur fusion est toujours à peu près complète.

Cette ébauche est située toute entière dans le premier péreionite,

par conséquent un peu au-dessus du cœur, entre le vaisseau dorsal et

l'estomac auquel elle est attachée par des brides conjonctives, et dont

elle.paraît plus ou moins solidaire. Elle est formée d'un petit nombre de

gonocytes sphériques avec un gros noyau à volumineux caryosome cen-

tral. Les limites des cellules se voient toujours si l'on y regarde avec

quelque attention. C'est là ce qui permettra toujours de distinguer

l'ébauche génitale des jeunes plasmodes. On constatera même souvent

que les cellules ne se comprimant pas réciproquement laissent entre elles

des lacunes bien évidentes. La différenciation sexuelle n'est pas encore net»

tement apparente chez l'animal vivant. Le sexe de celui-ci est cependant

facilement reconnaissable chez le Copépode à 3 pléonites, aux caractères

des pereiopodes de la cinquième paire. Chez la femelle, les deux pereio-

podes biarticulés sont semblables. Chez le mâle, le pereiopode gauche très

développé est triarticulé.

CopÉPODES a 4 PLÉONITES. — Au stadc à 4 pléonites, la glande piri-

forme ou clavifoime, à pôle effilé postérieur, s'étend depuis la suture des

3^in>' qi 4^ine percioiiitcs cu arrière, jusqu'au niveau de la deuxième et même
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de la première maxille en avant. Son sexe est déterminable. Nous ne

pouvons décrire ici tous les aspectS qu'offrent l'ovaire et le testicule au

cours de leur évolution. Nous les résumerons en ceci : chez le mâle, tou-

jours reconnaissable par ailleurs aux caractères de sa cinquième paire

dont le membre gauche est maintenant 4-articulé, les éléments les plus

petits occupent le pôle antérieur de la glande. Ceci parce que les divisions

spermatogoniques qui réduisent la taille des éléments débutent par le

pôle antérieur. Chez la femelle, il en est bien de même des divisions

ovogoniques, mais celles-ci sont compensées et bien au delà par un

accroissement de la taille des éléments, de sorte que ceux du pôle anté-

rieur sont plus volumineux que ceux du pôle postérieur. En somme, à ce

stade, la glande génitale sera toujours facile à distinguer des plasmodes

parasites grâce à sa structure hétérogène. Chez la femelle mûre, les ovules

sont si apparents, non seulement dans l'ovaire même, mais encore dans

les deux cornes récurrentes qui constituent l'oviducte et encombrent les

espaces libres latéraux de la cavité générale qu'il ne peut y avoir d'hési-

tation possible. Chez les mâles à 4 pléonites les plus âgés, l'identification

du testicule se fera sans difficulté, grâce à l'existence du canal déférent,

qui tirant son origine du pôle antérieur de la glande se recourbe d'abord

vers la face ventrale, puis vers l'extrémité postérieure du corps, courant

droit au milieu de la face latérale gauche de celui-ci, et aboutissant à

l'orifice génital sur le premier pléonite (fig. 129). Mais une mue est encore

nécessaire pour amener le mâle à l'état parfait.

Mâle a 5 pléonites. La dernière mue. Phénomènes participant

DE l'épitoquie. — La dernière mue s'accompagne de remaniements

considérables qui constituent une vraie métamorphose.

L'abdomen est à 5 segments. Le 5^ periopode gauche est à 5 articles,

le canal déférent du testicule qui au stade précédent n'est le plus souvent

pas visible, s'est épaissi, contourné, et il forme dans les deux derniers

peréionites la matrice des spermatophores. Mais ce qui beaucoup plus que

tout cela contribue à donner au mâle une physionomie particulière c'est

une énorme prolifération musculaire. Les muscles ont envahi toute la cavité

générale, ne respectant que l'espace occupé par l'organe sexuel. I^e tube

digestif est comprimé à tel point, qu'il n'apparaît plus, même dans l'abdo-

men, que comme un mince tractus de cellules dégénérées. Je consacrerai

un travail spécial à ces remaniements somatiques qui sont en rapport

avec le mécanisme de la fécondation, et dont on ne peut guère trouver

l'analogue que dans l'épitoquie des Annéhdes polychètes.
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Masses OLÉo-ADirEUSES. — H faut encore signaler ici les masses oléo-

adipeuses qui se rencontrent plus ou moins développées dans la cavité

générale, le plus souvent en rapport avec le tube digestif, chez les Copé-

podes à 4 segments et chez le mâle mûr.

Elles sont toujours peu nombreuses. Chez la femelle, elles sont de petite

taille. Elles ne se rencontrent que dans la région postérieure du céphalo-

thorax, sans situation définie.

Il n'en est pas de même chez le mâle. Il s'y trouve d'une manière cons-

tante une grosse masse qui forme manchon autour de l'incestin dans les

deuxième et troisième péreionites, et une autre plus petite, subsphérique

qui se trouve au niveau correspondant à la mâchoire, intimement adhé-

rente à la paroi de l'estomac, au-dessus de sa région glandulaire. Elle

est en contact, dorsalement avec le pôle antérieur de la glande génitale.

Elle occupe exactement la même situation que les tout jeunes plasmodes

de Syndinium, qui, s'ils n'ont pas sa réfringence, ont sa forme, sa taille

et son aspect homogène. La réfringence très grande de la substance grasse,

sa propriété de réduire fortement l'acide osmique, permettent de la

caractériser très facilement.

Ces deux masses confluent presque toujours en une seule, à mesure

que le Copépode avance en âge. Chez le mâle mûr, elle est fortement

réduite, très comprimée et très déformée par la masse musculaire. Elle

doit être en partie employée à son élaboration. Ajoutons que sur les pré-

parations fixées et colorées, il n'y a pas de confusion possible entre les

parasites et les glandes génitales.

III. Les PARASITES DU CŒLOME ET DES GLANDES GÉNITALES AUTRES

QUE LES PÉRIDINIENS.

L'étude des Péridiniens parasites des Copépodes m'a amené à la

découverte d'autres parasites de ces crustacés dont il est utile de faire

mention ici pour mettre les chercheurs à même de les distinguer d'emblée,

soit in vivo, soit sur coupes, des stades des organismes qui font l'objet

de cette monographie.

1° Orchitosoma parasiticum Chatton (1913), parasite de Paracalanus

parvus Cl. Cet organisme qui ne peut être rapproché d'aucun être actuel-

lement connu est localisé aux glandes génitales mâles et femelles et à

leurs conduits déférents qu'il distend au point que sa masse paraît

contenue dans la cavité générale du Copépode (fig. cxxxiii). Les premiers

stades, non visibles in vivo, se trouvent d'abord dans l'épithélium ger-
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minatif ou dans celui des voies déférentes de l'ovaire ou du testicule,

qui sont très rapidement détruits. Ils sont dès lors complètement englobés

dans un tissu fibreux réactionnel.

Ces stades sont représentés par des cellules sphériques à gros noyau

nucléole (protocytes) qui se multiplient par scissiparité, assurant ainsi

l'encombrement total de l'organe.

Le début de l'évolution est une scission produisant deux cellules

hétérodynames, dont l'une (ectocjdie) s'étale sur l'autre (endocyte pri-

maire) et la recouvi'e entièrement. L'endocyte se divise et se multiplie

dans l'ectocyte qui, d'abord dilaté et laminé, éclate sous la poussée des

endocytes primaires agrégés en morula massive. L'ectocyte rejeté dégé-

nère, tandis que les endocytes périphériques de la morula prolifèrent,

produisant des cellules indépendantes {mésocytes) qui s'accumulent autour

d'elle sans se souder, et se multiplient très rapidement en réduisant leur

taille. Les endocytes secondaires, eux, ne font plus que s'accroître. Ils

s'organisent en une assise cellulaire, véritable épithélium, prismatique

d'abord, cubique ensuite, qui limite une cavité centrale sphérique {cavité

entéroïde) qui s'amplifie elle-même et devient ellipsoïdale. Dans cette

cavité chacun des endocytes pousse un faisceau de longs flagelles,

agglutinés en membranelle, qui s'insère près du noyau sur un plateau

sidérophile représentant un agrégat de blépharoplastes.

Autour de cette vésicule centrale, les mésocytes, devenus extrême-

ment nombreux et très petits, forment une écorce épaisse et dense.

Chacun d'eux, petit corpuscule ovoïde, pousse un long flagelle. Il a alors

l'aspect d'un spermatozoïde.

La cavité entéroïde s'est encore accrue, les endocytes se sont aplatis,

surtout à l'un des pôles de la vésicule où celle-ci affronte la surface libre

de l'écorce mésocj^taire. Là un orifice se perce, qui fait communiquer la

cavité entéroïde avec celle virtuelle de la loge fibreuse. A ce stade j'ai

vu plusieurs fois le sac formé par les endocytes se dévaginer brusquement

et se retourner complètement en enfermant les mésocytes. Les endocytes,

à la périphérie, membranelles en dehors, impriment à toute la masse

un mouvement de rotation dans la loge. Mais ce processus n'est pas

constant. Qu'il soit ou non, la fin de l'évolution est la même : dissociation

de l'assise des endocytes, résolution de leurs membranelles en leurs

flagelles constituants, division brusque et multiple du corps en petits

flagellés ovoïdes semblables aux mésocytes mûrs. Ces éléments sont

finalement expulsés par les voies génitales.



FlG. cxxxill. On/iitoxoma paraxiticiim Chatton (1913). 1. Paracalanm parmts Ç x 130 en coupe substagittale

montrant son ovaire infecté : c. .v. ov., cul-de-sac ovarien médian ; ovd., oviducte ; or. Ç, vulve ;

eil., estomac ; int., intestin : ch. nerr.. chaîne nerveuse. 2-13. Stades évolutifs du parasite dans le

tissu réactionncl conj. : 2. Protocyte ; 3. Scissiparité ; 4. Différenciation en cctocyte et en cndocyt«

primaire ; 5-G. Multiplication des endocytes primaires dans l'ectocyte ; 7. Jlorula d'endocytes pri-

maires, dégénérescence de l'ectocyte. Figures ci-dessiis x 1200 ; 8. Prolifération des mésocytes à la

périphérie de la morula d'endocytes (endocytes secondaires) ; 9. Organisation des endocytes II en

épithélium. Apparition d'une cavité entéroïde ; 10. Membranelles flagellaires des endocytes ; 11. Ou-
verture de la cavité entéroïde à la surface du corps. Mésocytes transformés eu flagellispores ;

12. Dissociation di's membranelles des endocytes épars, avant la résolution de ceux-ci en flagellis-

pores : 13. riagellispores. (Ces dernières figures x 700).
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Ces formations existent chez les femelles comme chez les mâles. A
Banyuls, elles ne se présentent qu'en été, très abondantes (chez 30 pour

100 d'hôtes) les années chaudes, très rares les années fraîches.

Elles ne peuvent d'aucune façon être confondues avec la spermato-

genèse du Copépode. S'agirait-il d'une spermatogenèse supplémentaire

saisonnière ? Remarquons qu'un tel processus est inconnu chez les

Copépodes. Paracalanus parvus serait seul à le présenter. Ce processus

se produkait chez des mâles en pleine spermatogenèse, chez des femelles

en pleine ovogenèse, avec inhibition complète de ces phénomènes sans

aucun de ces retentissements qu'a sur le soma du mâle la spermatogenèse

normale et avec des caractères histologiques et cytologiques très différents

de cette dernière ? Autant de caractères qui nous éloignent des cas de

double spermatogenèse actuellement connus.

La constance et la régularité de l'évolution, la proportion élevée et

fonction de la température, d'individus présentant ces formations ne

permettent pas de penser à quelque développement aberrant d'inclusions

embryonnaires.

La façon dont ces formations se substituent au tissu génital, leur

multiplication endogène, la réaction fibreuse qu'elles provoquent, leur

présence chez les deux sexes, leurs variations saisonnières et climatiques

m'ont amené à la conviction qu'elles sont d'un parasite.

Je renvoie à la note que je lui ai consacrée (1913) pour l'interprétation

de sa structure et de son développement et pour la discussion de sa nature.

Qu'il me suffise de dire ici qu'il n'en offi'e aucune avec les Dinoflagellés

ou les Paradinides. On l'en distinguera facilement à tous ses stades de

ceux de ces derniers qui sont parasites du cœlome des Copépodes.

Aux stades jeunes, Orchitosorna s'en différencie par sa localisation

strictement génitale, alors facile à reconnaître. Aux stades moyens

et avancés, alors qu'il pourrait, à un examen superficiel, paraître siéger

dans la cavité générale, le cloisonnement de la masse et la structure

caractéristique de chaque compartiment ne permettent aucune confusion.

£0 Genre Ichtliyosj^oridium ? Caull. et Mesnil (1905), parasite de la

cavité générale de Paracalanus parvus Cl., de Clausocalanus arcuicornis

Dana et d'Acartia Clausi Giesbr.. Ce parasite, qui n'est pas très commun
et que je n'ai pas jusqu'ici spécialement étudié, se présente sous forme de

tubes non cloisonnés de fort calibre (20 [x) ramifiés dans toute la cavité

générale de l'hôte. Ils sont protégés par une mince cuticule lisse et

contiennent un grand nombre de noyaux vésiculeux à gros caryosome
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(type protokaryon). Ces tubes sont parfois chargés de grosses inclusions

réfringentes, d'autres fois colorés en jaune-orangé. A maturité ce plasmode
se résout en une grande quantité de spores uninucléées, à noyau excen-

trique^ polyédriques par pres-

sion réciproque, de 4 ;x 5 de

diamètre, et que j'ai rarement

vues dissociées. Il est probable

FiG. cxxxiil bis. Avartia clami parasitée jiar uuf liaplo.spo- FiQ. CLNXXIII ter. Acartia clausi infestée par un
ridie (lehthyosporidium ep.) ( x 65). jeune plasmode à'Ichthyospordivm sp.

encore localisé au contact de la paroi sto-

macale. L'œsophage n'est pas représenté

(X 125).que cette dissociation n'a lieu normale-

ment qu'après la mort de l'hôte. Les

stades les plus jeunes sont constitués par un bouquet de tubes très courts

et déjà ramifiés toujours au contact de l'intestin, et l'enserrant souvent

1. Cette disposition des noyaux rappelle colle de Bertramia asperospora des Rotifères (Voir figure de Cathlert
et Mesnii^ (1906).
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comme dans une sorte de corbeille, ce qui semble indiquer qu'ils

résultent de la germination d'une spore au niveau de la paroi intes-

tinale.

Même à ce stade jeune, ce parasite ne peut être confondu avec les

plasmodes de flagellés étudiés dans ce chapitre.

Ce sont des parasites analogues ou identiques qu'ApsTEiN (1911)

a mentionné sous les chefs Parasit 7 de Cal'^anus fininarchicus, Parasit 10

.f'r.

•.. ••".'.5 ;.
•
', ^'•^'"':^ '•;'r-,'\- • ' ••:

FlG. cxxxiv. A gauche, fragments d'un plasniode de Cl-ausocalanus arcuicoris, les uns indivis, les autres en sporu-

lation ( X 300); à droite, plasmode en 6i>orulation et spores dissociées ( x 950) ; près de sporuler

et éléments isolés ( x 850).

de Calanus (sp. ?). Quoique Apstein ait cru pouvoir rapprocher son

Parasit 6 des Ichthyosporidium de Caullery et Mesnil, l'attribution de

celui-ci aux Haplosporidies me paraît beaucoup plus douteuse que

celle des précédents. Il s'agirait plutôt à mon avis, autant que je

puis en juger d'après l'esquisse de l'auteur, de stades jeunes d'Atelodi-

niuîïi.

30 Pleistophora sp. (Microsporidie), parasite de la cavité générale de

Paracalanus parvus Cl, Aux stades sporulés la cavité générale des Copé-

podes est encombrée de spores qui donnent à l'hôte, vu par réflexion, un

aspect blanc crayeux, et très opaque lorsqu'il est vu par transparence.

La région dorsale et les interstices musculaires des somites abdominaux

sont particulièrement infiltrés. Ces spores sont ovoïdes à pôle anté-



288 EDOUARD CHATTON
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FiG. CXXXIV his.

Spores de Pleixlo-

7j/(ora, delà cavité

géiiéralp de Pa-
mculanus pareils

(x 1300).

rieur obtus. Elles mesurent 3 [j. 5 de long sur 1 ;;. 7 de plus grand dia-

mètre.

A ce stade la natm-e du parasite est manifeste. Il n'en est pas de niênit'

lorsque la sporulation n'est point commencée. Le plasmode peut être

alors confondu in vivo et sur coupes avec celui d'un

Atelodininm surtout celui d'Atelodiniu?n microsporum.

Seule la constatation des blastocles, propres aux Paradi-

nides permet de faire la distinction.

40 Des bactéries qui encombrent d'une culture dense

la cavité générale des Paracalanus, Clausocalanus, Acar-

tia, et l'obscurcissent comme font les plasmodes syn-

diniens. Cette apparence a été une cause d'erreur lors-

que je ne soupçonnais pas encore l'existence des Syn-

dinium, en me faisant quelque temps méconnaître ceux-ci (p. 289).

50 Des levures du genre Monospora Metchnikoff (1884), carac-

térisées par leurs asques aciculaires monosporés, mélangés dans la cavité

générale de l'hôte aux formes bomgeonnantes. Ce parasite n'a été trouvé

que très rarement chez Para-

calanus parvus. N'est à con-

fondre avec aucun flagellé para-

site (fig. cxxxiid).

60 Des larves de distomes

libres dans la cavité générale

des Paracalanus et des Clau-

socalanus. Aux stades oii les

ventouses ne sont pas encore

différenciées elles peuvent un

instant en imposer pour des

masses plasmodiales. Mais même

à ce stade leur forme est tou-

jours assez bien définie, leur

contractililité assez apparente, pour permettre de les identifier comme

embryons de trématodes.

Cantt (1892) a figuré un trématode semblable dans la cavité

générale de Clausia élongata Bœck et l'a rapporté au genre Apo-

blema.

riG. CXXXIV ter. Formes levure et asques d'une Monon-

pora parasite de la cavité générale de Pantcakinus

parvus ( X 1300).
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Genre SYNDINIUM Chatton 1910

Fig. 41, pi. IV ; 12S-135, pi. XII; ia6-151 bis, pi. XIII; 152-160 6w, pi. XIV.

Syndinium Chatton (1910 p. 654).

Syiidinium Chatton (1911, p. 476).

Espèce type du genre : Syndinium turbo Chatton 1910.

Sommaire

Comment se sont présentés les Syndinium chez les Copépodes, p. 289. — Polymorphisme, p. 292.

Syndinium turbo, p. 292.
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Syndinium sp. de Clausocalanus arcuicornis Cl., p. 307.

Syndinium sp. de C'alantis finmarchicus, p. 308.

Conditions d'existence et parasitisme des Syndinium, action sur l'hôte, p. 309.

Comment se sont présentés les Syndinium chez les Copépodes.

— Les hôtes des Syndinium sont ces mêmes Copépodes : Paracalanus

parvus Cl., Clausocalanus arcuicornis Dana, Corycœus venustus Dana,

qui sont déjà si richement parasités par divers Blastodinium. La recherche

de ceux-ci devait mener à la découverte de ceux-là. Mais ce ne sont point

les stades végétatifs, parasites dans le cœlome, qui retinrent tout d'abord

mon attention. J'avais bien remarqué dès le début de mes recherches

certains Paracalanus dont la cavité générale, si translucide chez les indi-

vidus normaux, était obscurcie à tel point qu'on ne voyait plus ni le

tube digestif ni môme la musculature. Mais cet aspect, je l'avais observé

communément chez les Cladocères d'eau douce, chez les Daphnies en

particulier, et je m'étais rendu compte qu'il était dû chez ces Crustacés

à la pullulation de bactéries dans les tissus. Quelques examens de ParoAM-

lanus écrasés, quelques frottis colorés de leur contenu, m'avaient persuadé

que j'avais affaire à une infection de même nature. Ce qui sort d'un Para^-

ARCU. BE ZOOL. EXP. ET GÉN. — T. 59. — F. 1. 19
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calanus à Si/ndiniuni lorsqu'on l'écrase est une masssc informe qui diffuse

aussitôt dans l'eau de mer et s'y résout partiellement en une infinité de

granules animés d'un vif mouvement brownien. Ce que l'on colore sur

les frottis est un coagulum très chromatophile semé d'amas plus chroma-

tiques encore, de granules ou de petits bâtonnets que l'on pouvait prendre

pour des bactéries. J'avais donc négligé ces Pàracalanus à corps opaque.

Une autre observation d'abord indépendante de celle-là m'y ramenait

plus tard.

A plusieurs reprises, j'avais vu apparaître et se répandre, nombreux et

très mobiles dans les bocaux de j)êche, de petits Péridiniens nus et inco-

lores, d'une forme turbinée très caractéristique. Jamais je n'en avais

observé de semblables dans les pêches qui sortaient du filet pélagique.

Leur taille était d'ailleurs telle qu'ils n'y eussent point été retenus.

Et c'est surtout vers la fin de l'après-midi qu'ils se montraient souvent

en nuées considérables. Il n'y avait donc point à douter qu'ils prissent

naissance dans le bocal même. Leur nombre, la soudaineté de leur appa-

rition, leur taille égale, indiquaient qu'ils procédaient d'une sporulation

multiple mettant en liberté un grand nombre de spores à la fois, et non pas

d'une multiplication à l'état libre par divisions binaires répétées. On ne

voyait d'ailleurs point de ces gymnodiniens en division. Il était naturel

de supposer qu'ils n'étaient autre chose que les dinospores de quelque

Blastodiniiim incolore. B. hyalinuin était alors commun chez les Pàraca-

lanus et les Clausocalanus et c'est à lui que j'attribuai la production de ces

petits Péridiniens.

Dans le sédiment des bocaux, je pus trouver, effectivement, des dé-

pouilles de Pàracalanus contenant encore en plus ou moins grand nombre

de petits Péridiniens identiques à ceux qui nageaient. Tout ceci confirmait

en somme qu'un Blastodinium leur donnait naissance. Et c'est avec cette

conviction que je terminai ma campagne de 1908. Je ne soupçonnais

pas à cette époque quLil pût exister chez les Pàracalanus que j'avais tant

regardés, des Péridiniens sous une autre forme que celle des Blastodinium.

Je revins à Banyuls en juin 1909 avec le projet d'étudier par le menu

ce que je pensais être la sporogénèse de B. hyalinum. L'un de mes premiers

soins fut de conserver en chambre humide des Pàracalanus infestés de

ce Péridinien pour en observer la sporulation. Je fus surpris de n'obtenir

que très difficilement quelques dinospores mobiles qui n'évoluèrent point

jusqu'à acquérir leur forme définitive. Les Copépodes mouraient, seuls

les feuillets périphériques des parasites se résolvaient en sporocytes nor-
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maux, les feuillets centraux et le trophocjrte dégénéraient ou subissaient une

segmentation incomplète, le tout dans le tube digestif plus ou moins désa-

grégé du Copépode. Il y avait là un mélange d'éléments de toutes taiUes,

de toutes formes, englué de bactéries, qui n'oiïrait rien de comparable

à la masse de jolies spores, uniformes, toutes mobiles que j'avais vue

l'année précédente remplissant la carapace proprement vidée des Para-

lanus.

D'ailleurs, si les Blastodinium incolores étaient alors communs, les

petits Péridiniens ne se montraient point dans les conditions où précé-

demment je les voyais apparaître. Leur souche n'était donc point celle

que j'avais présumée. Le souvenir des Paracalanus à cavité générale

obscure me revint alors à l'esprit. Il ne s'en trouvait pas à cette époque

dans les pêches. Ce ne sont d'ailleurs pas eux qui me fournirent la clef de

l'énigme. A la fin de ma campagne de 1909, le 22 août, il vint à la côte un

essaim de Corycœus venustus dont un grand nombre d'individus offraient,

et d'une manière encore plus accusée, le même aspect sombre que les

Paracalanus. Il me suffit d'en conserver quelques-uns en chambre humide

pour, au bout de deux à trois heures, voir la masse obscure du plasmode

aux différents stades de l'individualisation des spores et assister à la mise

en liberté de celles-ci. Cette année là, je n'eus plus de Paracaïaîius

infestés de Syndinium, mais dès le début de mes vacances de 1910, dans

la seconde moitié de septembre, j'eus un matériel abondant de ces para-

sites qui me permit d'étudier leur développement.

Mais cela n'allait pas encore sans difficultés. Les Syndinium ne sont

pas, je l'ai dit, les seuls parasites du cœlome des Paracalanus. Ceux-ci ont

souvent leur cavité générale envahie, non seulement par certains des para-

sites que j'ai signalés plus haut, mais aussi par les plasmodes de plusieurs

Paradinides qui seront étudiés plus loin, et dont ils sont fort difficiles à

'différencier. C'est pourquoi il faudra faire une étude très détaillée des stades

plasmodiaux des Syndinium, tels qu'on peut les observer chez les Copé-

podes vivants, et l'illustrer de nombreuses figures. De même en ce qui

concerne les Paradinides. On fera plus facilement ainsi distinction et

comparaison des deux genres.

C'est comme je l'ai dit, surtout chez Paracalanus parvus que j'ai fait

l'étude la plus complète des Syndinium. Le parasite de Corycœus venustus

ne m'est connu qu'aux stades avancés et par ses spores. Je n'ai pu dis-

tinguer ce parasite par aucun caractère et je le range provisoirement

dans la même espèce : S. turbo.
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H y a chez Clausocalanus arcuicornis un Syndinium dont je n'ai

observé que les stades moyens du développement. Son plasmode présente

certains caractères spéciaux, qui, sans me le faire considérer comme
une espèce autonome ' écessitent d'en traiter à part.

Enfin, certains parasites (Parasit 9, P. 12, P. 18) observés par Aps-

TEEN (1911), chez Calanus flnmarchicus sont, tout au moins l'un d'entre

eux (P. 18), des Syndinium.

Polymorphisme. •— La question du démembrement possible de l'es-

pèce S. turho n'est pas à envisager seulement du point de vue de la spéci-

ficité parasitaire. Elle se posera aussi pour les parasites d'une même espèce

de Copépodes, Si toutes les spores qui naissent d'un même plasmode

sont toujours semblables entre elles, il n'en est pas de même des spores

issues de deux plasmodes, ou, ce qui est la même chose, de deux Copépodes

différents.

Il y a en effet, chez Paracalanus parvus, par exemple, des plasmodes

à macrospores et des plasmodes à microspores. Et ces dernières se présen-

teront encore à nous, sous deux aspects différents ! La signification du

polymorphisme des spores chez les Syndinium, et chez les Paradinium

où des faits de même ordre existent, est un des problèmes qui s'offriront

aux chercheurs futurs. Le temps que sa solution eût exigé m'aurait

conduit à retarder encore la publication de ce travail. J'en serai donc

réduit à n'exposer relativement à ce point que des hypothèses.

Syndinium turbo Chatton 1910

Mêmes figures que pour le genre, moins la flî. 135.

Syndinium turbo CHATTON (1910, ii. 6ôi).

Type de l'espèce, parasite dans la cavité générale de Paracala-

nus parvus Cl., à Banyuls-sur-Mer. Eté. Automne. Fig. 41, pi. IV;

131 "-134, pi. XII; 136-144, 148, pi. XIII; 152-160 bis. pi. XIV.

HoTES. Fréquence. Indice d'infection. — J'ai déjà, en étudiant

Blastodinium spinulosum, parlé des conditions dans lesquelles Paraca-

lanus parvus se rencontrait dans le plancton de la baie de Banyuls.

A la fin de l'été et en automne, les seules saisons où je me suis trouvé

à Banyuls, depuis que je connais les Syndinimu, ceux-ci se montrent avec

plus ou moins d'abondance chaque fois que les Paracalanus sont eux-

mêmes en nombre dans le plancton. J'ai pu compter le 27 août 1911

62 Paracalanus de tout âge parasités par des plasmodes à tous les stades
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sur 300 examinés, soit environ 20 p. 100. La proportion est donc considé-

rablement plus élevée que pour celle des Paracalanus hébergeant les

divers Blastodinium.

Corycœus vejiustus est souvent parasité par des plasmodes qui ne

peuvent être différenciés, non plus que leurs dinospores, du parasite des

Paracalanus. Ces Copépodes ne sont pas rares en fin septembre et octobre.

Et ils sont quelquefois parasités dans une assez forte proportion. Mais à

cause du peu de transparence de leur corps, ils se prêtent beaucoup

moins bien que Paracalanus farvus à l'étude de réyolution du parasite,

surtout aux stades jeunes.

I. Stades encapsulés et subsphériques.

Aspect. Forme. Concrétions. — Le stade le plus jeune que j'ai pu

observer se trouve déjà dans la cavité générale du Copépode, mais encore

en rapport intime avec le tube intestinal (fig. 130 et 136). C'est un

globe hyalin, translucide, peu réfringent, homogène. Sa forme fondamen-

talement ellipsoïdale est généralement altérée par une constriction

équatoriale qui lui donne un galbe en biscuit. Il mesure 30 \j. environ

de diamètre. De sa structure rien n'apparaît, que parfois de vagues

indices de la présence d'alvéoles sphériques ou ellipsoïdales, non conti-

guës, qui, nous le verrons, représentent les noyaux, plus clairs que le

cytoplasme qui les sépare. Mais cet aspect, rare d'ailleurs, est toujours

aux limites de la visibilité distincte. Il n'en témoigne pas moins que

dès ce stade très reculé, l'état plasmodial est déjà réaUsé. Les seuls

éléments figurés que contienne le parasite sont de petites concrétions

formant un ou plusieurs groupes peu nombreux en des points quelconques

de la masse. Elles existent chez la plupart des parasites.

Situation au contact de l'intestin. Nombre.— Le jeune plasmode

est toujours en contact intime avec le tube digestif (fig. 130-132). Je

n'ai vu à cette règle qu'une seule exception : le parasite était inclus dans

l'épaisseur même de la chaîne nerveuse ventrale au niveau de la

deuxième maxille. Dans tous les autres cas, les jeunes plasmodes sont

accolés à la paroi intestinale et paraissent mêmes souvent partiellement

enclavés dans son épaisseur. Leur siège de beaucoup le plus fréquent est

à la partie dorsale de l'estomac en pleine région glandulaire, là précisé-

ment où nous avons signalé chez les mâles, la plus petite des deux

masses oléo-adipeuses, un peu au-dessus de l'ébauche génitale. Mais ceci

est loin d'être une règle absolue. Le parasite peut se trouver non seule-
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ment en un point quelconque de la région glandulaire de l'estomac, mais

en n'importe quel point antérieur à celle-ci, sur n'importe quelle face. Je

ne l'ai observé que très rarement sur la région inférieure de l'intestin,

jamais sur l'intestin abdominal.

C'est aussi une règle à peu près générale qu'il soit unique chez son hôte.

J'ai cependant noté à cela quelques exceptions. Les deux parasites ne

sont pas toujours exactement au même stade. Ils peuvent être contigus,

ou au contraire siéger en des points très éloignés. Dans l'un des deux cas,

l'un des parasites était sur la région glandulaire, l'autre sur le cul-de-sac

antérieur.

Capsule. — Quelque soit sa situation, le parasite est toujours enfermé

dans une capsule qu'il ne remplit qu'incomplètement 1 (fig. 136). Cette cap-

sule paraît être en continuité avec l'épithélium intestinal, et l'on a souvent

l'impression que le parasite est intraépithélial. La capsule est générale-

ment très mince, mais quelquefois, plus épaissie, elle montre une texture

fibrillaire. J'avais cru d'abord qu'elle représentait la basale épithéliale

de l'intestin, distendue par le parasite. Mais il n'en est rien. L'étude des

coupes seules nous permetta de préciser sa nature. A sa surface se voient

fréquemment des cellules migratrices.

Croissance. Disparition des concrétions. — A un stade un peu

plus avancé, le parasite accru remplit sa capsule qu'il distendra de plus en

plus (fi^-. 131). La constriction équatoriale a disparu. Il a généralement

résorbé ses concrétions, et ses noyaux sont devenus plus apparents sous

forme de taches claires, sphériques ou ellipsoïdales de 10 à 12 [j. de dia-

mètre dans lesquelles, à un fort grossissement, l'on peut distinguer une sorte

de spirème et un au plus deux très petits nucléoles. Mais ce sont là choses

difficiles à voir, et bien souvent même les noyaux ne sont pas apparents.

Ces stades se rencontrent indifféremment chez des Paracalanus à 2,

3 ou 4 segments abdominaux. C'est cependant chez les individus à 3 seg-

ments qu'ils prédominent. Chez tous les individus déjà pourvus d'une

ébauche génitale, qui sont parasités, même par les Syndinium les plus

jeunes, la glande sexuelle montre des signes manifestes de dégénéres-

cence. Les cellules, qui ne se compriment plus réciproquement, forment

à l'intérieur de l'enveloppe de la glande devenue bien visible par suite

de la contraction du contenu, une masse morulaire plus ou moins régu-

lière (fig. 130-131-132).

1. Cette capsulp était niênip prôsonto ohoz lo jruno SinulinJum oliscrvé dans la chaiiiP nrrvousr.
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La croissance du plasmode continue, et de pair avec elle la multipli-

cation nucléaire. Le parasite peut encore conserver très longtemps sa

forme subspliérique. J'ai trouvé des plasmodes qui la présentaient encore,

alors qu'ils mesuraient déjà 80 ^j. de diamètre.

II. Envahissement de la cavité générale.

Généralement lorsque le plasmode sphérique

la physionomie du parasite se modifie, et l'on peut

observer alors des aspects très variés, qu'il est plus

facile de figurer que de décrire.

L'un d'eux mérite d'être signalé tout d'abord,

bien qu'il soit rare, car il paraît correspondre au

stade où le plasmode est près de rompre sa cap-

sule et de se répandre dans la cavité générale. Il

est représenté par la figure 132. C'est une masse

assez comprimée, qui a conservé une surface lisse

et de courbure régulière, mais qui présente une

structure d'apparence cloisonnée dans le sens

radiaire. Je ne sais pas encore à quel phénomène

correspond semblable apparence.

Disparition de la capsule. — Les figures 132

et L33 représentent deux autres aspects qui cor-

respondent à des stades où le plasmode n'est plus

contenu par sa capsule disparue. Je n'ai pu savoir

comment se faisait cette disparition. Il semble que

ce soit par résorption car on n'en retrouve pas de

vestiges, ni à l'examen in vivo ni à l'étude des

coupes.

L'un des plasmodes a un aspect boursouflé, les

noyaux y sont invisibles. Il n'y a pas de concré-

tions. L'autre, au contraire, a une surface à cour-

bure régulière, les noyaux y sont légèrement appa-

rents encore que toujours mal définis. H n'y a pas

non plus de concrétions. Ce dernier aspect est

beaucoup plus fréquent que le précédent.

Labilité du plasmode. Aspects « in vivo ».

une partie du plasmode montre une structure

souvent apparaît brusquement sur une plus ou

atteint de 20 à 30 v.

cxxxv. Syndinium
turbo chez Paraealanus

parvun. Stade d'exten-

sion du plasmode sui-

vant de près la dispa-

rition de la capsule

(X 150).

— Sur la figure 133

très particulière qui

moins grande partie
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de son étendue, et finit toujours par le gagner tout entier, lorsque

l'observation entre lame et lamelle se prolonge quelque peu. De tout à fait

homogène, très translucide et peu réfringent qu'il était, le plasmode

devient tout à coup grossièrement granuleux. Il se décompose en une sorte

de conglomérat de globes réfringents, de calibre régulier, noyés dans une

masse commune formée de grains sphériques ou polyédriques, de toutes

tailles (fig. 139). La même altération se produit lorsqu'on écrase le

Copépode, Mais alors le conglomérat se dissocie dans l'eau, les globes

réguliers se dispersent, tandis que la substance granuleuse qui les unit

diffuse dans le liquide (fig. 140). Les gros globes sphériques, ellipsoïdaux

ou même étranglés en biscuit, montrent assez nettement une structure

fibrillaire. Ce sont les noyaux dont la substance s'est condensée. Le

grossier magma qui les unit est le cytoplasme. Ces altérations montrent

quel état d'équilibre instable, et quelle structure complexe cache l'as-

pect homogène du plasmode normal des Syndinium (fig. 138). Elles

expliquent la difficulté que l'on éprouve à le fixer pour en faire l'étude

cytologique sans le modifier profondément.

Elles ont un autre intérêt. C'est que, tout à fait propres aux

Syndinium et faciles à provoquer, elles permettent de caractériser ces

organismes quelque soit la variété des aspects sous lesquels ils se pré-

sentent.

RÉAPPARITION DES CONCRÉTIONS. — Aux stades quc nous venons de

décrire, les concrétions, toujours présentes chez le très jeune Syndinium,

disparaissent le plus souvent (fig. 138). Mais au fur et à mesure que le

plasmode s'étend partout dans la cavité générale, on le voit se charger

à nouveau de corps réfringents de forme très irrégulière, constituées

chacun par un amas dense de petits granules qui se séparent facilement

sous l'action de l'eau. Ces concrétions qui paraissent être de même
nature que celles des très jeunes parasites, sont de taille très variable,

même chez un seul parasite. Elles peuvent atteindre 10 \)..

Elles sont à peu près régulièrement réparties dans la masse et elles

donnent au plasmode et au Copépode un aspect très caractéristique que

j'ai essayé de rendre dans la figure 134. Dans ce plasmode, les concré-

tions étaient d'une taille à peu près égale, mais qui dépassait légère-

ment la moyenne.

Un des caractères de ces plasmodes à concrétions est que les noyaux

n'y sont point apparents, non plus qu'aux tout premiers stades (fig. 141).

Un autre est la tendance à la lobulation, mais souvent les lobes se com-
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priment réciproquement à tel point que les sillons qui les séparent devien-

nent virtuels et sont très peu apparents.

Extension du plasmode. — A un tel stade, l'invasion de la cavité

générale est très avancée. Tous les espaces libres sont occupés. Des filons

plasmodiaux s'insinuent dans les interstices musculaires (fig. 137),

Des lobes entiers encombrent la base des appendices et la partie anté-

rieure de l'abdomen (fig. 134). Seul, l'appareil circulatoire dans sa portion

bien endiguée (cœur, vaisseau dorsal avec sa branche récurrente) n'est

point envahi. Il n'est même jamais aussi bien mis en évidence que lorsque

entouré de toutes parts par la masse parasitaire, il demeure cependant

turgide, tt cela jusqu'à la mort du Copépode. Et s'il arrive qu'il ne soit

plus visible, c'est que sous l'effet des pressions qui s'exercent sur lui de

toutes parts sa paroi s'est affaissée sur elle-même. Il en est d'ailleurs

souvent de même du tube digestif. Depuis longtemps, tout vestige de la

glande génitale a disparu.

III. Structure du plasmode. Altérations de fixation.

La structure du plasmode est la même durant toute l'évolution

végétative. Il n'y a entre le plasmode encapsulé et le plasmode en

extension que des différences insignifiantes.

Capsule. Cytoplasme. — La capsule (fig. 153, pi. XIV) est une

membrane fibreuse, souvent à double contour, et dans l'épaisseur de

laquelle se trouvent de petits noyaux identiques à ceux qui s'observent

dans les différentes formations conjonctives de l'hôte et en particulier

dans la très mince tunique qui enveloppe l'intestin par-dessus la couche

de fibres annulaires. Dans bien des cas même, il semble qu'il y ait

continuité entre cette tunique et la capsule du parasite. L'une et l'autre

prennent le vert lumière dans la double coloration de Prenant et le bleu

de méthyle dans celle de Mann.

Cette capsule, on le sait, n'est pas complètement remplie par le plas-

mode. A l'espace qui existe normalement autour de celui-ci s'ajoute dans

les préparations celui qui résulte d'une légère contraction du cytoplasme.

Le cytoplasme est dense, de structure homogène, mais finement gra-

nuleux. Il est fortement basophile. Les concrétions ne se retrouvent pas

après fixation.

Noyaux. Mitose. — Les noyaux, très nombreux, sont presque con-

tigus. Ils sont comme chez les Apodinium, les Blastodinium et les Haplo-

zoon, en état permanent de division, et je puis répéter ici ce que Dogiel
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disait des noyaux des HajÀozoon : leur état de repos nous est inconnu.

C'est pourquoi ils ne se présentent pas sous une forme sphérique ou

ellipsoïdale, mais sous l'aspect de fuseaux plus ou moins allongés.

Beaucoup d'entre eux se profilent dans les coupes en cercles, mais ce

sont ceux qui sont coupés normalement à leui grand axe (fig. 154-155).

Il n'y a pas de membrane nucléaire individualisée, mais la vésicule

nucléaire se présente néanmoins bien délimitée, sous forme d'une vacuole,

dont le suc ne précipite pas sous l'action des réactifs. Dans cette vacuole

claire, les chromosomes très sidérophiles, se distinguent avec une grande

netteté, et comme ils sont peu nombreux, il est facile de s'assurer, sur-

tout sur les noyaux coupés transversalement, qu'ils sont constamment

au nombre de dix. Ce sont des cordons assez épais, verruqueux et sinueux,

qui courent entre les deux pôles du fuseau, sans jamais s'anastomoser les

uns avec les autres. Ces chromosomes, vus à un fort grossissement, appa-

raissent comme formés par la juxtaposition de microsomes disposés sur

une ou plusieurs files.

Les pôles du fuseau sont plus ou moins aigus. H est difficile de dire si la

pointe très chromatique de ces fuseaux représente ou contient un centre

de division. Outre ces dix chromosomes, chaque noyau contient un assez

gros nucléole sphérique ou ellipsoïdal, qui est lui aussi très basophile,

mais qui, coloré au Mann, s'oppose bien par sa teinte rose aux chromoso-

mes colorés en bleu- violacé. On peut voir de ces nucléoles étirés en hal-

tère. Quelques noyaux, parmi les plus allongés, en contiennent deux.

Dans quelques cas les fixateurs produisent une condensation en

calotte de la chromatine, ou une condensation centrale, telle que les

noyaux paraissent être du type protokaryon, avec un gros caryosome

central dans une vésicule nucléaire à peu près libre (fig. 157). C'est aussi

cette sorte de pycnose que montrent les noyaux des plasmodes qui ont

été touchés par l'eau de mer aux stades où ils n'ont pas encore leur

stabilité vis à vis d'elle.

Dans le plasmode en extension, les noyaux sont un peu moins entassés

les uns sur les autres, et la vésicule nucléaire moins bien délimitée. La

taille des nucléoles s'est aussi légèrement abaissée. La surface des lobes du

plasmode est nue.

Les 8yndi7iium, qui sont par leurs dinospores des Péridiniens stricts,

ont des noyaux quelque peu différents des dinokaryon tjrpiques, et la seule

inspection d'une coupe de plasmode ne permettrait peut-être pas de recon-

naître leur véritable nature. Ceci est surtout le fait de la réduction très
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grande du nombre des chromosomes, très nombreux dans le dinokaryon

typique. Mais à comparer, abstraction faite de cette particularité, le noyau

d'un Syndinium à celui du trophocyte ou des sporocytes les plus jeunes

de B. Pruvoti, par exemple, on se rendra compte qu'ils sont exactement

du même type. Il n'çn est pas moins vrai que les figures que nous avons

décrites rappellent d'une manière surprenante celles qui ont été observées

chez certaines Coccidies et chez les Radiolaires.

IV. Sporulation.

Transformations des concrétions. — Nous sommes maintenant

tout près de la sporulation. La structure et par conséquent l'aspect du

plasmode se modifient notablement. Les concrétions disparaissent à

nouveau, et, soit par transformation directe, soit par uns dissolution

suivie d'une précipitation, "ce qui est difïicile à apprécier, elles se trouvent

remplacées par des corps lancéolés d'aspect cristallin, rangés de façon

à dessiner les mailles d'un réseau, dont chacune délimite le territoire

d'un? éergide (fig. 142 et 143). Ces cristalloïdes lancéolés vont eux-

mêmes, par une série de clivages, donner naissance à de très fins

aiguillons que nous retrouverons dans les spores, et qui dès maintenant,

en dessinent grossièrement le contour.

Aspect général du plasmode mur et de l'hote. — I-e plasmode à

ce stade, tant à cause de sa masse que de la présence des inclusions dont

il est chargé, a perdu beaucoup de sa transparence. Il a pris une teinte

générale gris sale qui permet de distinguer du premier coup d'œil à un

faible grossissement le copépode qui le contient de ses congénères nor-

maux. A cette teinte s'ajoute toujours un peu de rose qui provient de la

diffusion des chromatophores rouges présents chez la plupart des Paraca-

lanus (fig. 41, pi. IV).

Stabilité du plasmode. — L'état moléculaire même du plasmode

s'est modifié. Il n'a plus sa labilité au contact de l'eau de mer, et si, lors-

qu'on écrase le Copépode, le parasite se décompose en masses de tailles

variables, celles-ci sont toujours constituées d'éléments intacts. Les

figures 143 représentent l'une, une masse à plusieurs noyaux, l'autre une

masse uninucléée, expulsée du Copépode, où cytoplasme et noyaux ont

conservé leur structure parfaitement normale. Celle du noyau est assez

bien apparente.

Phénomènes nucléaires. — Au moment où le plasmode commence

à se dissocier, les noyaux qui jusque-là n'avaient cessé d'être en division
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passent à l'état de repos. Les fuseaux, an lieu de se reconstituer complets

aussitôt coupés, restent à l'état de demi-fuseaux. Les chromosomes se

rétractent et se condensent notablement. Les nucléoles disparaissent.

Les noyaux ont alors l'aspect de candélabres sans pied à dix branches

robustes, dont huit périphériques et deux centrales (fîg. 158 et 159).

C'est à cet état qui rappelle le stade en bouquet des noyaux dans cer-

taines spermatogénèses et qui est probablement Tannonce d'une réduc-

tion chromatique, que les noj^aux du plasmode sont répartis entre les

spores. Des caractères et une évolution nucléaires tout à fait semblables

ont été décrits par W. Huth (1913) et avaient déjà été vus en partie par

BoRGERT (1909) dans la sporulation de« Thalassicolles (Radiolaires).

Fragmentation df plasmode. — La sporulation va consister sim-

plement dans la fragmentation du plasmode en autant de spores qu'il

contient de noyaux, chaque spore emportant un peu du cytoplasme péri-

nucléaire avec inclusions aciculaires. Mais cette fragmentation ne se fait

pas d'une manière rigoureusement simultanée dans toute la masse. Elle

n'aboutit pas du premier coup aux dinospores isolées. Le plasmode se

décompose en masses secondaires d'importance très inégale qui peuvent

elles-mêmes se scinder en masses tertiaires (fig. 143 et 144). A la

surface de ces masses plasmodiales, la forme des spores s'esquisse

avant que celles-ci soient individualisées. La surface se creuse en effet

de sillons dont les uns marquent les limites des futures spores, et les

autres les sillons, hélicoïdaux et longitudinaux, propres à celles-ci. Et

dans ces sillons, il arrive que l'on voie des flagelles animés d'ondulations

lentes, qui parviennent cependant à entraîner de gros fragments de

plasmodes dans un lent mouvement de rotation lorsque ceux-ci sont

extraits du Copépode (fig. 145).

Aucun mode régulier n'apparaît dans la résolution du plasmode en

dinospores, et il est difficile de se rendre compte des rapports que celles-ci

affectent entre elles. Il semble cependant que les scissions qui aboutissent

à leur formation ne relèvent pas du mode de division binaire propre aux

Péridiniens, comme nous le verrons lorsque nous étudierons la morpholo-

gie des spores.

V. Les Dinospores.

Libération. — La sporulation effectuée, le Copépode réduit à sa

carapace n'est plus qu'un sac entièrement rempli de petits gymnodiniens

incolores, peu mobiles d'abord, mais qui en très peu de temps s'animent

et produisent un fourmillement de plus en plus intense, H y en a partout
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jusque dans l'abdomen et les appendices. C'est généralement par l'étroit

orifice qui résulte de la rupture de l'antennule qu'elles s'échappent au

dehors. On les voit se presser, plus ou moins déformées, dans la cavité de

l'appendice et fuser par son extrémité ouverte. On dirait du sang coulant

d'un capillaire.

En chambre humide, cette libération des dinospores dure très long-

temps, plusieurs heures, et elle est toujours incomplète. Les dinospores

qui restent enfermées sont rapidement attaquées par les bactéries. Je ne

les ai jamais vu former de kystes comme celles de Blastodinium. Dans les

conditions naturelles, la dépouille du Copépode, plus complètement et

plus rapidement ouverte par suite de l'agitation du milieu, doit mettre

très rapidement toutes les dinospores en liberté.

La sporulation, depuis le moment où les territoires des spores com-

mencent à s'indiquer, jusqu'à la fragmentation complète du plasmode,

met à s'effectuer moirs de deux heures seulement. C'est vers le soir,

entre 15 et 19 heures que j'ai toujours observé le plus grand nombre

de plasmodes sporulés.

Polymorphisme. — Lorsqu'on observe le même jour, à la même heure,

un certain nombre de Paracalanus à Sy7idiniu7n sporulés, on ne peut man-

quer d'être frappé de ce fait que certains individus contiennent de

grosses spores mesurant 1-5 ;j. (fig. 146, 148, 149), tandis que d'autres

renferment des spores beaucoup plus petites ne mesurant que 8 [j.

(fig. 150-151).

Il arrive aussi qu'au lieu de ces dinospores qui sont très nettement

turbinées, on en observe d'autres, mesurant 15 ;;. qui sont ovoïdes, à

pôle antérieur acuminé en forme de rostre et à i^ôle postérieur ventru,

à sillons peu développés (fig. 176, pi. XVI). Ce sont elles que dans ma
note préliminaire j'ai qualifiées d'une manière d'ailleurs impropre « dinos-

pores à forme oxyrrhis ».

Je ne sais pas si ces « spores à rostre » appartiennent à un Syndinium.

Je les étudierai avec les Paradinides d'espèces incertaines. Provisoi-

rement, nous ne nous occuperons donc ici que des spores turbinées.

Macrospores. — Elles ont la forme fondamentale d'un fuseau

robuste (fig. 146). L'un des pôles est à peine plus aigu que l'autre,

c'est le pôle postérieur. La surface est creusée de deux profonds sillons.

L'un, longitudinal, suit sensiblement la direction d'une des généra-

trices du fuseau et se termine un peu au-dessous du pôle antérieur, et uu

peu au-dessus du pôle postérieur.
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L'autre sillon, plus large que le premier en réunit l'extrémité

antérieure à l'extrémité postérieure en décrivant autour du corps un

tour de spire à long pas dans le sens inverse de celui des aiguilles d'une

montre. C'est le sillon hélicoïdal. Par liomologie avec l'orientation con-

venue pour les Péridiniens libres, nous désignerons comme ventrale la

face légèrement déprimée que parcourt le sillon longitudinal.

Il y a autour de cette forme fondamentale de légères variations qui

tiennent à la plus ou moins grande longueur du sillon hélicoïdal. Celui-ci

peut se prolonger jusqu'à décrire un tour et demi et deux tours du corps

(fig. 148-149). Et comme c'est surtout autour du pôle postérieur qu'il

se prolonge, celui-ci se présente souvent en coupe optique comme une

sorte de bouton pédicule. L'allongement du sillon hélicoïdal a une autre

conséquence : c'est l'allongement du sillon longitudinal qui entraîne en

quelque sorte les extrémités du sillon hélicoïdal lequel s'enroule lui-même

en hélice, comme c'est le cas, par exemple, chez les Cochlodinium parmi

les Péridiniens libres.

A l'extrémité antérieure du sillon longitudinal prend naissance un

long flagelle qui le parcourt dans toute sa longueur et le dépasse de beau-

coup en arrière. Le sillon hélicoïdal est entièrement occupé par un flagelle

rubané formant membrane ondulante, qui s'insère à son extrémité anté-

rieure et paraît adhérer à la paroi du corps tout le long d'un de ses bords.

Le cytoplasme de ces spores a une fine texture granuleuse. Le centre,

homogène, plus clair représente l'emplacement du noyau, à limites impré-

cises.

Les seules inclusions que contienne le cytoplasme sont les fines aiguilles

dont nous avons suivi la genèse à partir des concrétions du plasmode,

et qui sont disposées dans la couche périphérique, plus ou moins perpen-

diculairement à la surface. Ces acicules se présentent donc comme des

trichocystes. Ils rappellent beaucoup les trichites que Schùtt (1895) a

décrit chez les Podolayri'pas , mais ils ne me semblent point assimilables

à ceux que j'ai observés moi-même chez un gros Gymnodinium libre que

je n'ai pu déterminer et chez Polyhrikos Schwartzi (1914) ni à ceux que

DoGiEL (1909) a observés chez les Haplozoon. Ces trichites ne sont

d'ailleurs pas constants, non plus que les concrétions elles-mêmes dont ils

dérivent.

Une autre formation, peut-être de même ordre, s'observe souvent

dans les macrospores. C'est une striation sous-jacente au sillon longitu-

dinal, oblique par rapport à lui et qui est représentée dans la fig. 146.
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Ces spores se meuvent très rapidement en ligne droite ou suivant de

grandes courbes, en tournant autour de leur axe longitudinal, tantôt

dans le sens, tantôt en sens inverse, de celui des aiguilles d'une montre.

On peut les conserver en chambre humide douze et même vingt-quatre

heures sans que l'on constate chez elles, ni bipartition, ni autre processus

évolutif.

Elles finissent par s'arrondir et se vacuoliser. Elles sont très sensibles

aur moindres variations de pression osmotique du milieu, ainsi qu'à la

compression entre lame et lamelle. L'état morbide qui s'en suit se traduit

par un léger gonflement du corps, qui a pour résultat l'effacement plus

ou moins complet des sillons. Les flagelles immobilisés se détachent. Je

n'ai jamais vu les acicules expulsés à la manière de trichocystes.

Lorsqu'on examine un Copépode dont le plasmode vient de sporuler,

l'on voit souvent des spores, soudées deux par deux, qui paraissent être

en voie de division. Ces spores finissent bien par se séparer, mais il ne faut

pas à notre sens se baser sur ces aspects pour affirmer l'existence d'une

scissiparité consécutive à la sporulation. Il s'agit simplement d'aspects

particuliers de la résolution du plasmode en spores. Dans les spores dou-

bles, les individus sont disposés comme s'ils résultaient d'une scission

rigoureusement longitudinale d'un élément mère. Il n'y a rien là de com-

parable à la division subtransversale ou très oblique des Dinoflagellés.

Je n'ai jamais constaté de véritables divisions chez les dinospores par-

faites des Syndinium.

Microspores.— Les microspores ne mesurent que 8 \j. sur 5 \j. de large.

EUes sont donc plus élancées que les macrospores. Leur structure fonda-

mentale est exactement la même. Nous appellerons microspores a,

celles qui en plus petit sont exactement semblables aux macrospores

(tig. 150).

Il en est d'autres (microspores j3 fig, 151), que j'ai observées beau-

coup plus rarement, et dont la structure diffère notablement de celle

des précédentes. Le sillon hélicoïdal qui est très large et très profond,

fait un tour et demi de spire. L'importance du siUon longitudinal

donne à ces dinospores un galbe turbiné très accentué, plus élancé

encore que chez les microspores a et le sillon longitudinal est à peu près

complètement effacé.

Une particularité très curieuse de ces microspores [5 est la présence au

pôle postérieur d'un corps lamellaire ou bacilHforme, très réfringent, qui

occupe l'extrémité même du tortillon. Il est coUé au périplaste, et vu de
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profil, il semble même faire légèrement saillie au-dessus de la surface géné-

rale. Ce corps cristalloïde a tantôt la forme d'un bâtonnet, tantôt celle

d'une plaquette plus ou moins losangique ou circulaire. Les dinospores (i

de certains plasmodes montraient en outre un ou deux petits cristalloïdes

accessoires au dessus du principal, sur la même génératrice du fuseau.

Ces formations sur lesquelles je n'ai pas essayé de réactions microchi-

miques, sont vraisemblablement de même nature et de même origine que

les trichites — ceux-ci faisaient d'ailleurs complètement défaut dans ces

microspores jS. — Elles ne paraissent pas avoir d'équivalent morpholo-

gique, chez les autres Péridiniens. Par contre, elles se présentent exac-

tement avec la forme et la situation des « cristaux » caractéristiques des

isospores chez les Radiolaires coloniaux {Sphaerozoum, Collozoum).

Nous ne pouvons nous empêcher d'insister dès maintenant sur

l'analogie étroite qu'offrent d'autre part les anisospores gymnodini-

formes de certains RacUolaires {Sphœrozoum, Thalassicolla) avec les

dinospores des Syndinium.

VI, Interprétation du polymorphisme des spores.

L'absence de caractères aux stades végétatifs et l'ignorance où nous

sommes de la destinée des dinospores nous oblige à recourir à l'hypothèse

pour interpréter les différentes formes que nous avons décrites. Voici

plusieurs hypothèses :

fo Les différentes formes de dinospores correspondent à autant d'es-

pèces de Syndinium.

2P Macrospores et microspores sont respectivement les gamètes

femelles et les gamètes mâles d'une même espèce ou encore les macro-

spores sont des spores asexuées, les microspores a et (3 étant des ani-

sogamèten.

30 Les différentes formes de dinospores sont le résultat d'une frag-

mentation plus ou moins avancée du plasmode, sans signification parti-

culière. Examinons successivement ces trois hypothèses.

Hypothèse de la pluralité des espèces. — L'identité des spores

issues d'un même plasmode, qui est un fait constant, est tout à l'appui

de cette h;vi)othèse. Mais il n'est pas moins favorable aux autres. Contre

l'hypothèse de la pluralité des espèces, nous ferons valoir la variabilité

même de la taille et de la forme des dinospores d'un plasmode à l'autre.

Dans l'exposé qui précède nous avons réparti celles-ci par raison de

clarté en trois grandes catégories. Mais ces catégories sont loin d'être



PÉMIDINIENS PAEASITES 305

bien définies. Entre les microspores et les macrospores, il y a des formes

de taille intermédiaire. Chez les unes et chez les autres, nous trouvons que

les sillons peuvent être plus ou moins développés en longueur, largeur et

profondeur. Chez les unes et les autres, les acicules ou les cristalloïdes

peuvent exister ou faire défaut. Si l'on voulait faire des coupures spéci-

fiques d'après la forme et la taille des dinospores, il faudrait les multiplier

à l'infini.

Hypothèse de la différenciation sexuelle. — J'ai cherché natu-

rellement à vérifier tout d'abord cette hypothèse par l'expérience.

J'ai conservé en chambre humide, à maintes reprises, pendant douze

et vingt-quatre heures, des spores dissemblables mélangées (macro-

spores et microspores), sans constater de copulations ni entre spores

semblables ni entre spores dissemblables. Ce résultat négatif ne me paraît

certes pas définitif. Les conditions dans lesquelles se manifeste l'affinité

sexuelle des gamètes peuvent être très strictes, et n'avoir point été réa-

lisées dans mes tentatives. Celles-ci ont d'ailleurs également échoué

lorsque j'ai mélangé des spores semblables de plasmodes différents. Il n'y

aurait donc ni sexualité hétérogamique, soit isogamique, soit anisoga-

mique, ni sexuahté pœdogamique ou autogamique ? Rien dans les

images que fournissent les plasmodes fixés ne permet de songer à la possi-

bilité d'une karyogamie précédant la sporulation.

La gamogonie des Syndinium est encore à trouver, comme celle de

la plupart des Péridiniens libres et parasites. Est-elle ici du mode aniso-

gamique ? Les différences de forme et de taille des spores correspon-

dent-elles à des différences sexuelles ? Les macrospores sont-elles les

macrogamètes, et les microspores les microgamètes ? Ou bien les

macrospores et les microspores sont-elles les gamètes e': les autres des

spores asexuées, dont la différenciation serait marquée par la plus ou

moins grande longueur des sillons, ou la présence et l'absence des

inclusions, acicules ou cristalloïdes ? Autant de questions auxquelles il

m'est impossible de répondre ici.

Il faut souligner ici encore les analogies étroites qu'offrent, avec les

dinospores des Syndiîiium, les « anisospores » des Radiolaires {Sphœro-

zoum, Thalassicolla), non seulement par leur morphologie gymnodùiienne,

mais aussi par un dimorphisme tout à fait comparable à celui que noua

constatons ici. C'est ce dimorphisme qui a fait considérer ces « ani-

sospores '.' comme des anisogamètes. Mais aucune démonstration objective

de cette opinion n'a été jusqu'ici fournie. Brandt (1905), qui a le mieux

Arch. de Zool. Exp. BT GÉN. — T. 59. — F 1. 20
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étudié les spores des Radiolaires à l'état frais, n'a pu constater au cours

d'expériences tout à fait analogues à celles qui sont relatées ci-dessus

aucune conjugaison, ni entre spores homologues, ni entre spores hété-

rolrigues.

Hypothèse du polymorphisme spécifique non sexuel, — Les

conditions d'existence que deux Paracalanus différents offrent au même
Syndinium ne sont pas absolument identiques. Les circonstances mêmes

de l'infestation peuvent être diverses. La pénétration du germe ne se fait

pas toujours au même âge de l'hôte. Selon le volume de la cavité générale

du Copépode, selon le temps qu'il mettra à le remplir, les conditions de

nutrition qu'il y trouvera, le parasite effectuera plus ou moins rapidement

sa multipKcation nucléaire et la poussera plus ou moirir? loin. Il pourra

produire en rapport avec ces conditions diverses des spores de tailUes

diverses, plus ou moins chargées de concrétions, selon la quantité que le

plasmode en a élaborée pendant sa croissance. Le métabolisme de ces

produits au cours du développement, leur présence à certains stades, leur

défaut à certains autres, montre assez qu'ils sont fonction du régime

trophique du parasite. Lem présence dans les spores est donc de peu d'im-

portance.

Quant aux variations même de la taille de celles-ci, il y aurait chez les

Syndinium quelque chose de comparable à ce que l'on observe chez ces

microsporidies, où le pansporoblaste produit indifféremment, selon sa

taille, et le nombre de ses noyaux. 2-4 ou 8 spores {Stempellia mutabilis

LÉGER et Hbsse 1910), 8, IG ou 7i spores {Telomyxa glugeifornis Léger

et Hesse 1910), 8 ou 16 spores {Octosporea muscae-domesticae Chatton

et Krempf 1911). Dans tous ces cas, il n'y a pas de différences entre la

taille des spores, en rapport avec leur nombre, par ce qu'est la taille du

pansporoblaste qui est variable et la taille des spores qui est fixe. Mais

chez Gurleya legeri, par exemple, Hesse (1903), a observé des spores de

tailles bien différentes. H y a ici des macrospores et des microspores.

Dans ce cas, ces variations ne peuvent être interprétées ni comme le

fait d'une différenciation sexuelle, ni comme l'expression d'une différen-

ciation spécifique. Sans qu'il soit besoin de lui assimiler celui des Syn-

dinium, il montre que le polymorphisme des spores n'a pas nécessaire-

ment une importante signification. Et ceci me semble particulièrement

vrai chez les Péridiniens. N'avons-nous pas vu chez les Apodinium par

exemple, le trophocyte aussi bien que les sporocj^es prendre la forme

flagellée, c'est-à-dire se transformer en dinospores?
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Syndinium sp.

parasite de Clausocalanus arcuicornis Cl.

Fig. 135, pi. XII, et CXXXV bis.

Banyuls-sur-Mer, automne.

J'ai dit que je ne connaissais pas les dinospores de ce Syndinium

J'ai vu cependant à Villefranche en

mars 1910 des stades très proches de

la sporulation, et qui ne me laissent

aucun doute sur l'attribution de ce

parasite au genre. L'aspect des plas-

modes w vivo et leur structure sur

coupes auraient d'ailleurs suffi à

l'affirmer. Le parasite des Clausoca-

lanus ne diffère par rien d'essentiel

du parasite de Paracalanus parvus et

de Corycœus venustus. Il est pourtant

deux particularités qui m'ont paru

contantes chez les plasmodes jeunes

et moyennement développés et dont

l'une au moins ne s'est jamais pré-

sentée chez ceux de 8. turbo. C'est

d'abord leur situation ventrale par

rapport au tube digestif qui se trouve

repoussé du côté dorsal par le déve-

loppement de la masse parasitaire.

C'est surtout la présence dans cette

masse d'une très grande lacune cen-

trale bien délimitée par rapport à la

masse même du plasmode et se pré-

sentant comme remplie de liquide.

Est-ce dans ce Péridinien plasmodial

l'équivalent de la lacune aqueuse

d'autres Péridiniens libres et para-

sites ?

Les autres caractères du plasmode sont exactement ceux de 8. turbo.

Les noyaux y sont encore moins visibles que chez ces derniers. Les con*

Fig. oxxxv bin. Syiidmium sp. chez Clausocalanus

arcuicornis. Plasmode jeune (pi.) en situation

ventrale, avec sa cavité ; z, cellules zygomèues

de l'intestin de l'hôte ( x 110).
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crétions, souvent absentes, peuvent être aussi très nombreuses et de

grosse taille.

Ce parasite est beaucoup plus rare que celui de Paracalanus parvus

et celui de Corycœus venustus.

Syndinium sp.

parasite de Calanus fmmarchicus

Fis?, cxxxvi.

Parasite « Nr. 18 » Apstein 1911, p. 219, fig. 18. Mer du Nord. Mai 1910.

« Als Parasit im eigentlichen Sinne Kann icli die zu erwâhnden

Fia. cxxxvi. im. Apstein (1911) ; a, h, c, « Parasit IV » de Apstein chez Calanus hyperboreug gt finmarchicus

Figures se rapportant sans doute à un Syndinium dont les spores sont en formation ot où les masses

présporales sont dissociées dans la cavité générale et celles des appendices ; a, appendice du

copépode (X 50) ; b, c, masses pr<^sporales ; 6 x 50 ; c x 50 ; d, « Parasit XII » de Calamis et

de Pseudocalanus, correspondant peut-être aux dinospores mobiles d'un Syndinium., aux spores à

rostre ou aux bodonispores d'un Paradinium ( x 200) ; e, fig. 18 d'APSTEiN représentant certai-

nement les concrétions d'un plasmode de Syndinium chez un Calanus.

Gebilde nicht benennen. Es waren konkremente in einem lebenden

Calanus, die bei durchfallendem Lichte dunkel, bei auffallendem Lichte

AAeisz aussahen. Die Figur zeigt ihre Form. Aus Kohlensaurem Kalk

bestanden sie nicht, da mit Salzsaûre keine Gasentwicklung stattfand.

Die Konkremente lagen dicht in der Leibeshôhle zerstreut ».

D'après la figure, bien plus que d'après la description, je crois pouvoir,

affirmer que le parasite 18 de Calanus finmarchicus est un Syndinium
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dont le plasmode même est passé inaperçu tandis que les concrétions

seules dont il était chargé ont attiré l'attention de l'auteur. On comparera

la figure cxxxvi E, copiée sur Asptein, aux fig. 141 et 142 de la

planche XIII.

* *

Il se peut que d'autres parasites signalés par Apsteln dans le même
mémoire correspondent à des Syyidinium : Parasit p. 213, fig. 7.

« Parasit 9 », p. 215, fig. 11. Les corps de forme ovoïde répartis dans

la cavité générale, pourraient être des spores en voie de formation, et

encore immobiles (fig. cxxxvi A. B. C).

« Parasit 12 », p. 216, fig. 14, pourrait représenter les mêmes spores,

plus ou moins déformées par gonflement, avec leurs deux flagelles. Mais

il pourrait s'agir aussi bien d'un Atelodinium (fig. cxxxvi D.).

Conditions d'existence et parasitisme des Syndinium

Action sur l'hote. — Comme les Blastodinium, les Syndinium pro-

voquent la castration parasitaire complète de leurs hôtes. Chez les Copé-

podes qui hébergent de jeunes parasites et qui sont tous eux-mêmes, on

le sait, de jeunes individus, à deux ou trois pléonites, on peut voir le

rudiment génital coexister avec le parasite. Mais dès que celui-ci a dépassé

le stade encapsulé et souvent auparavant, la glande génitale a complè-

tement disparu. Il est difficile de savoir si cette castration est directe ou

indirecte, la proximité de la gonade et du parasite rend possible le premier

mode ; l'épuisement du Copépode, plus considérable encore que celui

produit par les Blastodinium, peut suffire à provoquer la castration à

distance.

Malgré la végétation active du plasmode, la croissance de l'hôte n'est

point inhibée. Les Copépodes parasites effectuent une, deux ou trois mues

et atteignent toujours le stade pénultième. Je n'ai pas ici de documents

me permettant de dire si comme chez les Copépodes à Blastodinium,

l'infection a pour conséquence un abaissement de la taille moyenne des

hôtes. Mais ils compensent largement le défaut d'itération sporogé-

nétique, par le très grand nombre de leurs dinospores.

On a vu que le plasmode envahit toute la cavité générale, mais res-

pecte, pendant un temps assez long, le système circulatoire endigué.

Les Syndinium sont des parasites moins parfaits que les Blastodinium

et les Apodinium, organisés pour l'exploitation indéfinie de leurs hôtes.
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IV. PARASITES DES ŒUFS ET DES PROTISTES

Cette cat('*gorie comprend :

Les Chytrioâinimn {Gynmodinium) découvei'ts et étudiés par V. Do-

fiiEL (1906), parasites sur les œufs pélagiques des Crustacés.

Paulsenella {Ajjodiniimi) chœfocerafis décrite par Paulsen (1911),

parasite sur certaines Diatomées pélagiques

Duhoscquella {Gymnonidium) tintinnicola , vue par différents auteurs

mais bien étudiée seulement par Duboscq et Collin (1910), parasite

dans le corps cytoplasmique de Ciliés pélagiques, les Tintinnides.

Trypanodinium ovicola Chatton (1912), parasite dans les œufs de

certains copépodes pélagiques.

Les Péridiniens parasites des Radiolaires dont Texistence était jus-

qu'ici insoupçonnée. Notre connaissance des Syndinium, dont ces para-

sites sont très voisins, nous permet d'affirmer leur présence dans le noyau

et le cytoplasme des Radiolaires, d'après les descriptions et les figures

des auteurs qui ont le mieux étudié ces derniers. Leur méconnaissance

a été la source d'erreurs multipliées dans l'étude déjà si difficile, pour

d'autres raisons, de la reproduction des Radiolaires.

Nous étudierons d'abord pour nous conformer à notre plan général,

les parasites à siège externe : Chytriodiniinn et Paulsenella, puis les

parasites intracellulaires. On verra que la place des premiers eût été

tout aussi bien à côté des Apodinium.

Genre CHYTRIODINIUM Chattox 1912

Gi/mnodiniam V. DooiEL (1906, p. 20).

('hrutriodinium Chatton (1912, p. 91).

Diplndlnitim KLEBS (1912, p. 390 [22]).

Espèce type du genre : Chytriodinium roseum (V. Dogiel) 1906.

Sommaire
ChyModiinum roseum, p. 311.

Rappel (1rs observations de Dogiel, p. .111. — Analor;ii>s avec les Apodinium ; Paiisporogcnèse ébauchée,

p. SI 4.— Interprétation flu déhiit. du développeiuiut, p. :U4.

Chi/triodinium itffine, p. 315.

Valeur de l'espèce, p. 315. — Paiisporogcnèse ébauchée, p. 31,').

Chj/triodinium parasitinim, p. -SI?.

Rappel des observations de Dogiel, p. 318. — Interprétation de l'appnreil rhabdoïde; analogies avec les

Apodinium, p. 318.

Conditions d'existence et parasitisme des Chytriodinium, p. 319.

La connaissance que nous avons des Apodinium va nous permettre de

rapprocher de ces organismes les parasites que V. Dogiel (1906 b) afailj
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connaître sous les noms de Gymnodinium roseum, G. affine et G. parasi-

ticum. Elle nous suggère une interprétation des faits observés par l'auteur,

notablement différente de celle qu'il en a donnée.

Les raisons que j'ai invoquées au chapitre des Oodinium (p. 25)

pour justifier la séparation du genre Gymnodinium des espèces à spores

nues bien caractérisées par leur évolution végétative, m'ont déterminé

récemment (1912) à créer pour les parasites étudiés par V. Dogiel le

genre Chytriodinium.

En même temps, G. Klebs (1912) qui, on le sait, affirme lui aussi la

nécessité de démembrer le genre Gymnodinium, créait pour le Gym,7wdi-

nium lunula de Schûtt (1895), qu'il ne croit pas pouvoir inclure dans le

genre Pyrocystis Murray (1885), à cause des particularités de sa repro-

duction, le geiu*e Diplodinium. A ce genre qu'il caractérise par l'existence

de deux sortes de kystes (le kyste total et les kystes secondaires à 4 spores),

il propose d'annexer les trois Gymnodinium parasites de V. Dogiel. Je

tiens pour justifiée la création du genre Diplodinium, mais je crois que de

l'exposé suivant il ressortira nettement que les trois Gymnodinium

parasites ne peuvent lui être rapportés. L'existence des kystes secondaires

à quatre spores nous apparaîtra comme un caractère mineur, sinon,

comme le résultat d'une altération (on sait avec quelle facilité les Péridi-

niens se sécrètent des coques). Par contre, nous mettrons en lumière

l'existence d'une palisporogénèse ébauchée, liée au mode de parasitisme

de ces organismes, et qui suffit à notre sens à justifier l'autonomie dugenre

Chytriodinium, abstraction faite de toute considération de priorité.

La forme la mieux étudiée est le Chytriodinium roseum.

Chytriodinium] roseum (V. Dogiel) 1912

Gymnodinium roseum V. Dogiel (1906, p. 20-26, pi. II, flg. 26-27).

Chytriodinium roseum CHATTON (1912, p. 91-92).

Parasite d'œufs pélagiques de Crustacés à Naples. Mai 1906.

Voici l'essentiel des faits observés par Dogiel.

Rappel des observations de Dogiel. — Dans le plancton de la

baie de Naples, l'auteur a trouvé à la fin de mai de petits kystes sphé-

riques (dimensions ?) à cytoplasme granuleux, de teinte rosée, enveloppés

d'une fine pellicule. Chacun d'eux présentait en un point un petit orifice

circulaire par lequel une petite boule de cytoplasme fait hernie {ausgestû-

Iptwird). Elle est nue, incolore et contient une petite plaquette que l'au-
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Fig. oxxxvn.( Voir légc-iid. \i. ùl3).
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teur considère comma l'opercule (Deckelchen) de l'orifice. Dans le kyste, au

voisinage de l'orifice, un certain nombre de globules d'unlipoclirome rouge.

Le cytoplasme sortant de plus en plus du kyste par l'orifice, la petite

boule s'accroît jusqu'à dépasser la taille du kyste. Elle se recouvre alors

d'une pellicule d'enveloppe, tandis qu'à son intérieur apparaissent (com-

ment ?) quatre gros noyaux étirés en haltère, à structure fibrillaire très

nette, situés dans une couche périphérique d'un cytoplasme très translu-

cide. Le centre de la masse est occupé par deux vacuoles à contenu fluide.

L'auteur appelle kyste A cette masse nucléée et kyste X la sphère primitive

qui lui a donné naissance. Celle-ci dont le contenu commence à se raréfier

s'aplatit de plus en plus et jusqu'à ne plus former qu'une calotte presque

vide coiffant le kyste A. Elle contient toujours dans très peu de cyto-

plasme résiduel les globes rouges.

Le contenu du kyste A , où les vacuoles ont pris une grande extension,

se scinde suivant un plan à peu près perpendiculaire au rayon qui passerait

par l'orifice.

Chaque moitié contient deux noyaux en haltère et une grosse vacuole.

De ces deux cellules, la distale se divise bientôt, suivant un plan

normal au précédent, en deux moitiés. Chacune d'elles contient déjà

deux nouveaux noyaux, qui résultent d'une scission nucléaire qui a précédé

la scission cytoplasmique.

La cellule proximale s'est aussi scindée, mais suivant le sens de la

première scission. Ces quatre cellules continuent à se diviser de façon à for-

mer d'abord 8, puis 16 « sporoblastes ». Mais comme les divisions ne sont

pas simultanées, il y a successivement 10, 12, 14, et enfin 16 «sporoblastes »,

Fia. cxxxvii. im. V. Dogiel (1906). Chytriodinium roseum (V. Dogiel). (Je reproduis ici le texte même des

légendes de Dogiel que je fais suivre de celles qui correspondent à mon interprétation de ses figures).

I. Cyste X mit Anlage der Cyste A ; d, Dekelciion ; œ, uffnung der ( yste X ; tr, Ziegelrothe Tropfen.

Vergr. 425. (Le para ite trè, jeune, fixé sur l'œuf pélagique : des lipo ornes au point de fixation.)

II. Cyste A mit 4 hanteLfôrmigen Ivernen nach ihrem Austritt aus der Cyste X ; m, Hiille der Cyste

A, Vergr. 425. (Le parasite très accru aux dépens du contenu de l'œuf partiellement vidé. Noyaux en

division et lacunes aqueuses visibles dans le parasite ) (Cf Apodinium.) (Peut-il être question d'une

« sortie » du parasite de l'œuf ?)

III. Der Inhalt der Cyste A tli ilt sich in 2 Sporoblasten ; die Kerne liegen in den wandstândin-
gen Plasmaanhaiifungcn. Die Cyste X hat sich zusammengezogen. Vergr. 425. (L'œuf esta moitié

vide). Le parasite s'accroît particulièrement par le développement de ses lacunes aqueuses (Cf.

Apodinium). Il se divise normalement à l'axe de fixation en un trophocyte pro.ximal et un gono-

cyte distal. (Cf. Apodinium)
IV. Cyste A mit 4 Sporoblasten. Vergr. 425. L'œuf est presque vide. Le paras'te est au

stade 1-1-2 : le gouocyte I a produit deux sporocytes, le trophocyte a produit un nouveau gonocyte.

Stades identiq.: es à ceux du début de la palisporogenèse chez Apodinium.
V. Cyste A mit viele Sporoblasten Vergr. 245. L'œuf ne contient plus qu'un résidu nutritif.

Faute d'aliment, l'accroissement du parasite s'est arrêté et sa sporogénèse s'est réduite a une seule

poussée. Le gonocyte et le trophocyte se sont divisés donnant des sporocytes.

VI. VII, VIII. Chacun des sporocytes s'est sécrété une coque (cyste C). à l'intérieur de laqu'lle

il s'est divisé en deux puis quatre sporocytes plus petite (suite de la sporogénèse). On voit ces élé-

ments pousser des flagelles x 850). Deux de ces sporocytes sont figurés isolés.
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qui conservent chacun deux noyaux et se sécrètent une coque {kyste C).

De chacun de ces sporoblastes, le contenu se divise par deux scissions

successives, en quatre spores à un seul noyau et à constriction équatoriale

d'où part un flagelle. Ces spores peuvent encore se diviser à l'état libre.

L'auteur considère non sans quelque doute le kyste X comme un

œuf de Copépode ^ dans lequel le Péridinien aurait pénétré et aux dépens

duquel il se développe sous la forme du kyste A. L'hypothèse de la

pénétration du parasite dans l'œuf n'est pas sans laisser l'auteur dans

l'embarras, car il n'a pu y constater de visu la présence du parasite.

n suppose qu'il y pénètre et y demeure à l'état amœboïde, plus ou moins

confondu avec le cytoplasme de la cellule hôte.

Analogies avec les Apodinium. Palisporogénèse ébauchée. —
Le lecteur n'a pu manquer d'être frappé des analogies étroites que pré-

sentent la structure et l'évolution de cet organisme avec celles des Apo-

dinium. Présence de lacunes aqueuses, noyaux dédoublés, relégués

dans une mince couche cytoplasmique périphérique, tout ceci n'apparais-

sant que chez le parasite déjà notablement accru. Décollement de la pelli-

cule d'enveloppe qui forme coque. Avance de la division nucléaire sur

la division cytoplasmique.

Scission subnormale à l'axe de fixation (subtransversale) séparant

une cellule proximale tout à fait homologue du trophocyte, d'une cellule

distale homologue du gonocyte. Division précoce de celui-ci dans le sens

longitudinal. Nouvelle scission subtransversale de la cellule proximale

constituant l'ébauche très nette d'une sporogénèse itérative. Et l'on a

l'impression qu'ici les poussées sporales se succéderaient comme chez les

Apodinium si la première ne suffisait à épuiser l'œuf du Copépode, qui

n'offre à son parasite qu'une masse exploitable très limitée et incapable

de compenser son épuisement par sa nutrition.

Interprétation du début du développement. — Ces analogies

étroites avec les Apodinium, nous suggèrent des premiers stades de l'évo-

lution une interprétation sensiblement différente de celle qu'en a donnée

DoGiEL et plus adéquate aux faits.

S'il semble bien d'après l'observation de Dogiel que le parasite com-

mence par pénétrer dans l'œuf, probablement à l'état de dinospore, il

paraît bien douteux qu'il se développe ensuite à son intérieur et qu'il en

sorte progressivement et tout accru. Je pense que la phase intracellulaire

du développement est extrêmement courte, et que le parasite fait hernie à la

%. C'eat soQ étude de Q. parasiticum qui lui suggère cette interprétation.
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surface dès qu'il s'est établi entre lui et le cytoplasme de l'œuf un contact

suffisamment solide. Dès lors, il se comporte comme une spore d'Apodi-

nium qui vient d'adhérer à une Fritillaire. Il s'accroît à l'extérieur de

l'œuf en y puisant sa nourriture.

Voici d'ailleurs un fait sur lequel Dogiel a lui -même attiré l'attention,

qui plaide en faveur de cette manière de voir. Les globes de lipochrome

situés dans le kyste X tout au voisinage de l'orifice y demeurent jusqu'à

l'épuisement du contenu de ce kyste et ne passent jamais dans le kyste A.

Si le parasite occupait une partie du kyste X, ce ne serait selon toute vrai-

semblance, que celle voisine de l'orifice, là où siège le lipochrome. On ne

comprendrait pas que celui-ci ne soit point en définitive incorporé dans

le kyste A. Cette hypothèse a pour l'instant l'avantage de nous dispenser

de chercher à l'intérieur du kyste X les limites de l'hôte et du parasite.

Quant à l' « opercule », je suis tenté de le considérer bien plutôt

comme une inclusion propre au parasite — quelque chose comme la

plaquette des microspores p des Sipidinium (p. 303 et fig. 151) — que

comme un fragment de la paroi du kyste X... Par quel mécanisme le

parasite pourrait-il forer ainsi, comme à l 'emporte-pièce, l'orifice par

lequel il s'insinuera dans la cellule hôte?

Chytriodinium affine (V. Dogiel) 1906

Gymnodinium affine V. Dogiel (1906, p. 26, fig. xxxvin-xii.)

Parasite d'œufs pélagiques de Copépodes (?) à Naples. Mai 1906.

Valeur de l'espèce. — L'auteur distingue cette espèce de la précé-

dente par le complet défaut de coloration du kyste X et par la formation

dans le kyste A de 32 u sporoblastes » à 4 spores, au lieu de 16 que formait

Ch. roseum. Ce dernier caractère seul nous semble être de quelque impor-

tance, car même en admettant que la présence ou l'absence du pigment

dans les kystes X de Ch. roseum, et de Ch. affine, puisse permettre d'affirmer

qu'ils sont d'espèces différentes, il resterait à démontrer qu'ils ne peuvent

être parasités par le même Péridinien. Mais nous faisons également des

réserves sur la valeur du second caractère, étant donnée la variabilité

que nous avons constatée partout chez les Péridiniens parasites, du

nombre des scissions sporogénétiques.

Paltsporogénèse ébauchée. — Ch. affine ne nous intéresse que par

certaine complication de sa sporogénèse, que Dogiel interprète comme une

anomalie, et que nous considérons au contraire comnie un processus
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normal de sporogénèse itérative d'un degré plus élevé que celle à peine

ébauchée dont Ch. roseum nous a fourni l'exemple.

Un des rares exemplaires observés par Dogiel montrait à l'intérieur

du kyste A, parmi de nombreux sporoblastes tétrasporés, un kyste secon-

daire beaucoup plus volumineux que ces derniers et contenant 8 gros spo-

roblastes. La taille de ceux-ci était telle qu'ils paraissaient devoir subir

Fin. cxxxvii bis. Reconstitution d'après le texte de V. Dogiel (1906) de l'évolution d'un Chylriodinium affine,

pour montrer que l'existence, considérée par l'auteur comme une anomalie, de deux sortes de «sporo-

blastes » (sporocytcs) dans le kyste A (coque 1) est à interpréter comme le résultat d'une reproduction

])alisporogénétique comparable à celle des Apodinium et des Blaslodinium. X, l'œuf parasité ;

A, le parasite ; t, le trophocyte ; g, le gonocyte. Sp.» sporocytcs de la première poussée. Sp.- soro-

pcytes de la seconde poussée résultant de la segmentation du trophocyte.

encore deux divisions pour se réduire à celle des autres. Sur l'origine de

cette disposition, voici ce que dit l'auteur : Dans le kyste A, au stade à

4 sporoblastes, l'un de ceux-ci, celui qui contenait l'opercule (que l'on

retrouve dans un des huit éléments du kyste secondaire) « s'est, pour une

raison quelconque, dans des conditions défavorables (peut-être par l'effet de

la pression du kyste X avec lequel il reste en connection), sécrété une

coque et divisé à son intérieur en 8 éléments. Les 3 autres sporoblastes

au contraire continuaient leur développement normal.
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Il suffit de jeter un coup d'œil sur la reconstitution schématique que

j'ai faite du parasite dans ses rapports avec la cellule hôte, d'après la des-

cription de DoGiEL, (fig. cxxx\ II bis) pour saisir de suite la complète

homologie qu'il présente avec un Apodinium à deux coques emboîtées.

Le trophocyte (pour employer notre nomenclature), a donné naissance

à un gonocyte qui a subi trois scissions successives produisant 8 sporo-

cytes. Pendant ce temps le trophocyte s'est sécrété une coque et

s'est accru sous cette coque, épuisant la cellule hôte. H s'est alors

lui même divisé trois fois e7i 8 sporocytes tandis que quatre nou-

velles scissions des sporocyte:^ de la première poussée amenaient leur

nombre à 128, contenus quatre par quatre dans trente-deux coquoi.

Si rudimentaire et si imprécis que paraisse ce mécanisme, il n'en cons-

titue pas moins l'ébauche incontestable d'une sporogénèse itérative.

Chytriodinîum parasiticum (V. Dogiel) 1906

Gymnodinium parasiticum V. Dogiel (1906, p. 28, flg. XLn-XLV).

Parasite d'œufs de Copépodes pélagiques à Naples. Mai 1906.

L'auteur, faute de matériel, n'a pu réunir au sujet de cet organisme

X

riG. cxxxviu. im. Dogiel. (1906). Chytriodinium parasiticum (V. Dogiel). (Rcproductioa di.s légendes de Dogiel
suivie de celle qui correspondent à notre interprétation des figures).

A. Crustaceenei voa einera Gymnodinium befallen : /, Suspensionsfâden ; h, Hôlhe in dem
Eiiuhalt; wi, innere, 7»,, auszere Hiille des Eies; st, Stabchenfôrmiger Apparat ;ir, rotlier Fettropfen

Vergr. 50. (Œuf à la surface duquel le parasite se trouve fixé et dans lequel il a enfoncé un stylet St.

absorbant traversant toute l'enveloppe gélifiée et atteignant le cytoplasme de l'œuf.)

B. Crustace.'nei aus dera eine C'yste A heraustritt ; a, cyste A ^'ergr. 50. (Parasite plus déve-

loppé dont le rhizoïde s'est rétracté amenant le cytoplasme de l'œuf à son contact.)

0. Stabchenfôrmiger Apparat ; 7;:. Kôpfchen ; h, Hais ; r, Korper ; e, Endplâttchen, Vrrgr.

425. (Détail de 1' n appareil rhabdoïde ». La o tête » représenterait le parasite, le « corps » le rhizoïde

1 1 la plaquette terminale » une expansion spatuUforme du rhizoïde au contact du cytoplasme de

l'œuf.)

D. Dinospores issues du parasite accru.

que des documents très fragmentaires, et qui peuvent donner lieu à des

interprétations variées.
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Rappel des observations de Dogiel. — Les œufs non parasités

sont constitués par une sphère cytoplasmique translucide (dimension ?)

contenant un globule d'un rouge vif. Elle est protégée par une double

enveloppe : l'interne assez résistante, appliquée sur la cellule même,

l'externe séparée de la première par un large espace libre. Elles sont réu-

nies l'une à l'autre par une sorte de chalaze.

Les œufs parasités diffèrent des premiers par l'existence d'une cavité

intracytoplasmique et d'un « appareil rhabdoïde » {Stàbchenapparat) tendu

entre la coque externe et la coque interne. Cet appareil rhabdoïde est de

structure complexe. Il comprend : 1° une tête creuse, située au niveau

de la coque externe, 2° un annneau collaire, 3^ un corps très élancé,

4P une plaquette au contact de la coque interne. Le corps (de l'appareil

rhabdoïde) se raccourcit de plus en plus en s'épaississant, entraînant

vers la périphérie la sphère centrale, jusqu'à ce qu'elle vienne au

contact de la coque externe. Alors brusquement, le kyste du Gymno-

dinium parasite surgit de l'œuf sous forme d'une petite sphère, analogue

au jeune kyste A des formes précédentes. Pendant ce temps, l'appareil

rhabdoïde a disparu, on ne sait comment, laissant comme seul vestige une

sorte d'anneau qui limite l'orifice par lequel le kyste parasite, sorti de

l'œuf, communique avec ce dernier.

Le kyste A s'accroît, tandis que dans l'œuf vidé il ne reste plus qu'un

peu de cytoplasme avec le globule rouge. Finalement, il forme des sporo-

blastes, puis des flagellisporcs gymnodiniennes à sillons bien marqués,

légèrement pigmentées.

Comme l'auteur ne les a observées que déjà libérées dans des verres de

montre au fond desquels il avait déposé les kystes à sporoblastes, il s'at-

tache à démontrer qu'elles ne peuvent provenir que de ceux-ci.

Interprétation de l'appareil rhabdoïde. Analogies avec les

Apodinium.

Que penser de cet « appareil rhabdoïde » et du rôle mystérieux qu'il

joue dans la « sortie » du parasite de l'œuf.

Il est sans doute imprudent de tenter, de se faire, sur des données trop

frustes, une idée de ce que peut être la réalité, d'autant que, suivant une

habitude commune à beaucoup d'auteurs, Dogiel ne nous dit pas si son

récit est fait d'observations éparses et arbitrairement sériées, ou au

contraire de l'observation prolongée d'un même organisme qui aurait

évolué sous ses yeux.

Mais pour ne pas l'enregistrer sans essayer de le comprendi'e, j'en
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propose l'interprétation suivante quijme procure^provisoirement quelque

satisfaction :

La « tête )) de 1' « appareil rhabdoïde » représenterait le corps du para-

site, venu se fixer sur la coque externe de l'œuf, l'équivalent du jeune

kyste d^Apodinium mycetoides. L' « anneau » assurerait la solidité du con-

tact ; il serait comparable à la cupule d'A. rhizophorum. Le « corps » et

la « plaquette » qui ne forment d'ailleurs qu'une seule et même pièce,

représenteraient le pédoncule des Apodinium, pédoncule nu, au moyen
duquel le parasite épuise à distance la cellule hôte. Ce pédoncule, formé

de cjrtoplasme, est lentement rétracté et entraîne la coque interne. Il se

fond en définitive dans le corps du parasite (k tête » de l'auteur), qui n'est

autre que le kyste A. Celui-ci s'accroît progressivement et sporule.

Ici encore, l'analogie avec les Apodinium serait des plus nettes. Mais

dans la discussion des affinités, nous nous garderons de faire état de tout

ceci, et nous nous en tiendrons aux documents plus sérieux que nous

avons tirés des observations de Dogiel sur les deux premiers parasites.

Ce qui est en question, c'est d'ailleurs bien moins les homologies

étroites que présentent dans leur structure et leur évolution, les Apodi-

nium et les Ghytriodinium, homologies qui nous paraissent dès mainte-

nant suffisamment établies, que la question de savoir si elles traduisent

des liens réels de parenté, ou simplement l'effet d'adaptations convergen-

tes. Mais c'est là un problème dont la solution est étroitement liée à l'im-

portance et à la signification que nous accordons au phénomène de la

sporogénèse itérative et que nous examineront:; au chapitre général où

nous traiterons de ce phénomène.
y

Conditions d'existence et parasitisme des Ghytriodinium

Que le germe du Péridinienpénètred'aborddansl'œuf, ouqu'ils'accole

simplement à lui, le parasite se comporte dans la suite du développement

comme un Oodinium ou un Apodinium. Son corps est extérieur au cyto-

plasme de l'hôte, mais cependant en contact plus intime avec lui puisqu'il

est sessile, sauf chez C. parasiiicum, où il se nourrit aussi par l'intermé-

diaire d'un pédoncule. Dans tous les cas l'axe de fixation paraît

Coïncider avec l'axe de symétrie du parasite, de sorte que sa scission est

normale à cet axe. Cette orientation, et la polarité trophique qui résulte

du mode de nutrition du parasite, ont pour conséquence l'existence d'une

polarité génétique qui se traduit par une palisporogénèse ébauchée.
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Celle-ci, très vi'aisemblablement, se poursuivrait si l'œuf, d'ailleurs

incapable de croissance, n'était épuisé par une première ou au plus

une deuxième poussée.

Les Chytriodinium sont complètement dépourvus de pigment assimi-

lateur. Leur nutrition est donc aux stades végétatifs entièrement parasi-

taire. Mais la réapparition du pigment chez la forme libre {Ch. qrirosi-

i'xum), la dinospore, prouve que les Chytriodinium ont eu pour souche

immédiate des formes colorées. Les Blastodinium nous ont montré sur le

vif le mécanisme de la dépigmentation parasitaire.

(Icnre PAULSENELLA n. gon.

Apodinium Paulsen (1911, p. 316, fîg. xvii).

Espèce type du genre :

Paulsenella chœtoceratis (Paulsen) 1911

Apodinium chaetoceralis Paulsen (1911, p. 316, flg. xvn).

Sur des diatomées pélagiques du genre Chœtoceras, Ch. decipiens et

Ch. boréale, récoltées sur la côte orientale du Groenland, par la Danemark-

JExpedition, Ostenfeld remarqua des parasites qu'en raison de la nature

exclusivement cellulosique de leur membrane il considéra comme des

Péridiniens. H en confia l'étude à Paulsen.

Ce sont des sphères de 13 à 25 a de diamètre fixées sur les soies des

diatomées, sessiles ou développant au point de contact tout au plus un

petit mucron (fig. cxxxix, C et D). Ces sphères ont une membrane à

double contour, un cytoplasme granuleux et un gros noyau massif,

quelquefois double. Elles se divisent en deux ou en quatre avec leur

enveloppe. On en trouve aussi associées par deux dans une masse gélifiée.

Qu'il s'agisse de parasites, cela n'est point douteux. Ils perforent la

membrane et vident toujours la cellule à laquelle ils sont fixés, proba-

blement par l'intermédiaire de rhizcïdes, détruits par la fixation. Ils se

comportent à ce point de vue comme des Chytridinées. Mais leur structure

ne permet guère de les rapprocher de ces champignons, dont les noyaux

se multiplient d'une manière précoce et parallèlement à la croissance.

La masse de leur noyau, leur mode de multiplication, et particuliè-

rement leur division sous une atmosphère gélatineuse, et en plus la nature

cellulosique de leur membrane décelée par Ostenfeld, font une somme

de caractères telle qu'on ne peut guère les rapprocher que des Péridi-
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niens. Je suis donc d'accord sur ce point avec les auteurs danois. Quant

à leur annexion au genre Apodinium, laissons Paulsen exprimer lui-même

Fia. oxxxix. im. Paulsen (1911). Pat«/«erteWa chœtoceratis (Paulsen). Divers individus, les uns végétatifs, les

autres eu reproduction, fixés à des soies de Chaetoceras. <(, c, d, x 375, b, x 125 ; e, /, gr, x 67

h, i. X 500.

ses hésitations : « The systematic position of this species, imperfectly

known as it is, must of course be uncertain. I refer it with some doubt to

the genus Apodinium Chatton (Comptes rendus Ac. se. Paris 144. 1907,

Arch. de Zool. Bxp. bt Gén. — T. 59. — F. 1. 21
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p. 283, with figures. Se also : ibid 143. Chatton : les Blastodinides, ordre

nouveau de Dinoflagellés parasites). The other Blastodinidae described

and figured by Chatton are far from being like our species, but Apodi-

nium mycetoides, a parasite upon Appendicularia, shows some features

wich call to mind A. Chaetoceratis. A. mycetoides is fixed upon the host by

a long stalk. Growing up and dividing it has at first some ressemblance to

our species, being two-celled and of about the same form, but it is only

partly filled by plasma, a great « lacune aqueuse » taking most of the

room in the two cells. Later on the distal cell (« blastocytf; «) divides again

forming many spores which again divide, and so a lot of small Gymnodi-

nium-like spores are formed. The proximal blastocyte aftiîf a rest divides,

and the new distal cell forms a new génération of spores, as described above.

Of ail this I hâve found no trace by Apodiniujn (?) Chaetoceratis. As

a whole this species may bc called rather dubious ».

J'ai reproduit cette discussion in-extenso parce qu'ell(> répond exac-

tement à ma manière de voir. Mais quant aux conséquences taxonomiques

à en tirer, je serai plus catégorique que Paulsen : : On ne peut maintenir

cette forme dans le genre Apodinium. Encore moins peut-on songer à

l'annexer au genre Oodinium. C'est des Chytriodinium que jusqi^'à plus

ample informé, elle semblerait devoir être rapprochée. Mais sa sporogé-

nèse ne s'efïe(?tue pas, semble-t-il, par production de sporocytes sous une

enveloppe commune. Sa membrane d'enveloppe est beaucoup plus épaisse.

Son hôte est très différent de celui des Chytriodiniwn. Pour ces raisons,

j 'en fais un genre autonome.

Genre DUBOSCQUELLA nov. gen.

Embryons de Tintiunides Hackf.i, (1873).

Sporocystes de Tiutinnidcs Laackmann (1906, p. 442).

Oj/mnodinmm Lohmann (1908).

Gymnodiniwn GÉZA Entz Jun. (1909, p. 182).

Gymiwdinium DuBOSCQ et Collin (1910, p. 340).

Espèce type du genre :

Duboscquella tintinnicola (Lohmann) 1908

Embryons do C'odonella guleu Hackel (1873).

Sporocytes de Tintinnopsis C'ampainila Laackmann (1908, p. 442).

Gymnodinium tintinnicola Lohjiann (1908).

Gymnodiinum GÉZA Entz Jtjn. (1909, p. 182).

Gymnodinium tintinnicola DUBOsccj et CoixiN (1910, p. 340).

Parasite dans le cytoplasme de divers Tintinnides : Codonella galect

Hackel (Hackel, 1878), Tintinnopsis Campanula Ehrbg. (Laackmann
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1906 à Kiel, Lohmann, 1908), Cyttarocylis Ehrenhergi Cl. et Lach.

(Geza Entz. jun. 1909, à Bergen, Duboscq et Collin, 1910, à Cette).

L'attribution générique et spécifique des kystes vus par Laackmann

(1906), chez Tintinnus suhulatus Ehrbg. et chez Oyttarocylis (Coxliella)

hélix Cl. et Lach., à Kiel et par G. Entz. jun. (1909) chez Rhahdonella

spiralis (Fol.), Tintimius lusus undœ Entz, Tintinnus Fraknoii Daday,

Coxliella hélix Cl. et Lach. est très douteuse.

Voici, intégralement reproduite, la description de Dubosgq et Collin

(1910) à qui Ton doit l'étude la plus complète de ce parasite :

«Des inclusions volumineuses, sans doute déjà entrevues par Hâckel

(1873), ont été étudiées chez divers Tintinnides par Laackmann (1906)

sous le nom de sporocystes. Cet auteur les considère comme représentant

un mode de reproduction du Tintinnide lui-même par macrospores et

microspores d'aspect gymnodinien, qui copuleraient dans des condi-

tions inconnues.

Lohmann (1903), puis G. Entz .junior (1909) ainsi que Jorgensen,

ont retrouvé ces spores et s'accordent à les rapporter sans en avoir

d'ailleurs suivi le développement à un Gymnodinien parasite. Nous

nous rangerons à leur opinion, en faisant connaître la reproduction

sexuée de ce Protiste énigmatique que nous avons pu observer sur un

matériel abondant de Cyttarocylis Ehrenbergii Cl. et L., recueilli à

Cette.

A l'mtérieur du Tintinnide, le parasite se présente comme un corps

subsphérique, à cytoj^lasme granuleux souvent creusé de vacuoles et

pourvu d'un gros noyau, du type vésiculaire avec karyosome compact

ou filamenteux. D'abord très petit, il grossit de plus en plus en même
temps que son noyau et il atteint ainsi jusqu'à 20 jj. de diamètre sans

que l'infusoù-e paraisse en souffrir. Nous ne sommes pas en mesure de

décrire la multiplication nucléaire qui fait suite au stade uninucléé, mais

nous pouvons dire qu'au terme de la croissance du parasite des divisions

répétées donnent naissance à un amas dense de nombreux éléments

toujours situés dans le cytoplasme de l'hôte. Ces éléments arrondis ou

ovales, pourvus d'un noyau à réseau chromatique serré, mesurent environ

20 [j,. Ce sont bien des gamétoc3rtes. En effet, rejetés du corps de l'infu-

soire, ils subissent (tantôt en dedans, tantôt en dehors de la coque)

deux divisions successives correspondant très probablement à la réduc-

tion chromatique. Chaque gamétocyte produit ainsi quatre petites cellules

pareilles qui en très peu de temps se transforment en gamètes tous appa-
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remment semblables. Pour cela, elles s'étirent à un pôle en une sorte

de rostre pointu,

\ /j ^ ^////IVvN\ tronqué oblique

ment, puis déve-

loppent deux fla-

gelles implantés

latéralement.

L'un de ces fla-

gelles est dirigé

vers l'avant et

l'autre traîne à

l'arrière, se ra-

battant par ins-

tants autour du

corps, dans le

plan transversal.

L'aspect rappelle

étrangement,

quoique en di-

mensions beau-

coup moindres,

celui à'Oxyrrhis

marina.

Les gamètes

copulent deux à

deux sans orien-

tation définie,

puis s'arrondis

-

Fia. cxxxix bis. D'après des dessins originaux et inédits de 0. Duboscq et B.

COLLIN, communiqués par ces auteurs ('). A. Ci/ttarocylis Ehrenhergi

(Cl. et L.) contenant une grosse Duboscquella. A côté de celle-ci le ma-
cronucleus et le micronucleus de l'hôte ( x 400) ; fi, une autre Cytta-

rocylis parasitée par cinq Duboscquella ( x 480) ; C, spores ou gamètes

vus de face et de profil ; D, l'un de ces gamète? vu par le pôle anté-

rieur ; E, deux de ces gamètes en sporulation.

1. Ce chapitre relatif à Duboscquella tirUinnicola était resté, jnsqu'à la correction des épieuvcs, le seul qui ne

fut pas illustré. J'ai demandé à la toute dernière heure à M.O. DuBOSCQ communication de documents originaux

concernant ce parasite et l'autorisation de reproduire quelques dessins tirés de ces documents. Je le remercie

vivement ici d'avoir bien voulu consentir à déflorer ainsi un travail inédit.

li'examen de ces documents me suggère les brèves remarques suivantes :

1" Les noyaux de Duboscquella sont plutôt du type protokaryon que du type dinokarymi. Mais seule l'étude de la

mitose permettra de préciser ce point (v. p. ex. • différences entre la mitose des Syndinium et celle des Atelodinium).

2° Les spores ou gamètes ont une forme à très peu près identique à celle de nos « spores à rostre » issues des

Paracalanus (voir p. 353).Les unes et les autres sont aussi très semblables à r« Oxyrrhis » phaeocysticola de Scher-

FEL (1900). Mais on sait depuis Senn (1911) que ce dernier flagellé est à séparer génériquemcnt de VOxyrrhis

marina Dtrj. type du genre. 11 ost en quelque sorte un Oxyrrhis h pôles inversés.

Structure des noyaux et morphologie des spores nous inciteraient peut-être à classer maintenant Duboscqudlv

plutôt en marge des Pcridiniens stricts que dans le groupe même. Sa place eût été alors dans les Parudinidm tout

à cOté des Atelodinium.

Je saisis l'occasion, que m'offre cet exemple, de faire remarquer combien est justifié le parti que j'ai pris d'an-

nexer daus ce mémoire à l'étude des Péridiuiens stricts celle d'un certain nombre de formes qui paraissent y
confiner de très près.
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sent en copula après avoir perdu leurs flagelles. Nous ignorons la suite

de l'évolution.

Qu'il s'agisse là de la reproduction sexuée d'un Péridinien parasite,

cela semble probable si l'on se préfère au récent mémoire de V. Jollos

(1910) décrivant chez une forme libre Gymnodinium fucoriim Kûstee,

des zoospores flagellées très semblables. Jollos insiste également sur les

rapports étroits qui lui semblent exister entre la Cryptomonadine Oxyr-

rhis marina et le groupe des Gymnodiniens. »

L'habitat intracellulaire du parasite, sa forme subsphérique à l'état

végétatif, son noyau à gros caryosome, sa sporulation multiple et la

forme de ses spores, qui, par leur efïilure antérieure, rappellent les « spores

à rostre » que nous étudierons au chapitre des Paradinidœ, sont autant de

caractères qui nécessitent de créer pour ce parasite un genre antonome.

J'ai le très vif plaisir de le dédier à 0. Duboscq.

Disons ici que l'observation de Dfboscq et Collest, qui établit d'ime

manière indubitable la nature de gamètes des flagellispores, a probable-

ment une valeur très générale en ce qui concerne les dinospores.

Genre TRYPANODINIUM Chatton 1912

Fig. 193-194, pi. XVIII.

Trypanodinium Chatton (1912, p. xci).

Espèce type du genre : Trypanodinium ovicola.

Trypanodinium ovicola Chatton 1912

Trypanodinium ovicola Chatton (1912, p. 91, fig. vni).

Type de l'espèce parasite dans les œufs des Copépodes pélagiques :

Oithona ou Clytemnestra, à Banyuls-sur-Mer. Connu seulement par ses

dinospores, fig. 193-194, pi. XVIII.

Dinospores. — Le 27 août 1911, alors que j'examinais le produit

de la pêche, mon attention fut attirée sur un sac ovigère détaché du

Copépode qui le portait, par le spectacle singulier qu'offrait l'un des

œufs. Réduit à sa mince enveloppe chitineuse, cet œuf contenait une

vingtaine d'organismes d'une forme é* range, qui s'y livi'aient à un tournoi

désordonné. Us sillonnaient en tous sens la cavité de l'œuf et tournaient

sur eux-mêmes, comme s'ils se vissaient dans le liquide. J'en vis trois

s'échapper par un orifice en boutonnière et sortir rapidement du champ

du microscope. Ma toute première impression fut qu'il s'rgissait des
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flagellisporcs de quelque Chytridinée. On sait qu'il est fréquent, surtout

en eau douce, de voir des champignons de cette classe {Olpidium, Blastu-

lidium) parasiter les œufs de divers invertébrés aquatiques (Rotateurs,

Cladocères). Mais à y regarder de plus près, la forme des spores m'ap-

parut beaucoup plus complexe. Elle était d'ailleurs fort difficile à bien

analyser à cause des mouvements très rapides dont ces éléments étaient

animés.

L'observation s'étant prolongée durant une demi-heure, entre lame

et lamelle, leur activité se ralentit et je pus me rendre compte qu'il s'agis-

sait de petits Péridiniens, de forme très aberrante, mais montrant cepen-

dant les attributs caractéristiques du groupe (fîg. 193).

Ils avaient la forme d'un segment de vis, d'un tour et demi de

spire environ à pas long, à sillon large et très concave. Ce sillon

représente le sillon héUcoïdal du Péridinien, démesurément accru, le long

duquel ondule le flagelle transversal, tandis que le flagelle axial vibre dan ^

l'axe de la locomotion. Il m'a été très difficile de voir les insertions flagel-

laires. Elles sont situées à la partie antérieure du corps, à la face infé-

rieure de cette sorte de bec qui le prolonge en avant. Le bord postérieur

du corps est largement échancré au point où lui est tangent le flagelle

axial. J'ai essayé sans succès de fixer ces dinospores.

Interprétation. Plasmodes dans les œufs.— Comment interpréter

leur présence dans un œuf vidé de Copépode ? Il ne me semble pas dou-

teux qu'elles proviennent de la sporulation dans l'œuf même, d'un Péri-

dinien qui s'y trouvait à l'état de parasite intracellulaire, probablement

sous la forme d'un plasmode analogue à ceux des Syndinium.

J'ai cherché à constater de visu la présence de semblables plasmodes

dans les œufs des Copépodes de la pêche où s'était montré l'œuf à dinos-

pores. J'ai trouvé deux sacs ovigères dont l'un a été figuré (fig. 194),

dans lesquels, à côté d'œufs en voie de développement normal (stades 2

et 4), on en voyait de complètement vidés de leur contenu, et d'autres

où l'embryon en segmentation était remplacé par une masse cytoplas-

mique finement granuleuse, remplissant complètement la coque, et

semée d'une quantité de noyaux sphériques rangés sans ordre, entre

lesquels il n'y avait aucune cloison cellulaire. ( îes noyaux étaient aussi

bien délimités du cytoplasme que le sont ceux des Paradinium. Us pré-

sentaient une teinte rose contrastant avec le défaut complet de colo-

ration du cytoplasme.

Dans l'hypothèse où ces masses plasmodiales représenteraient les
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stades végétatifs de Trypanodinium, les œufs vides pouvaient être regardés

comme ayant été occupés par des parasites arrivés à maturité et dont les

spores se seraient dispersées.

J'ai conservé ces sacs ovigères dans l'espoir de voir les masses plasmo-

diales se résoudre en spores. Je n'ai rien obtenu. Aussi ne puis-je afîEirmer

que les plasmodes des œufs soient les stades végétatifs du parasite dont

les spores ont été décrites ci-dessus. Celles-ci et ceux-là méritent de faire

l'objet de nouvelles recherches.

Quoi qu'il en soit, on voit que les œufs des Copépodes pélagiques

et les Protistes peuvent être attaqués de deux manières très différentes

par des Péridiniens parasites. Tandis que les Chytriodinium et Paul-

senella se développent sur la cellule à la manière des Chjrtridinées du

genre Chytridium, Trypanodinium et Duhoscquella croissent et sporulent

à son intérieur à la manière des Olpidium.
\

EXISTENCE DE PÉRIDINIENS PARASITES CHEZ LES RADIOLAIRES
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Dinospores chez les Radiolaires, p. 328. — Caractères cytologiques péridiniens dans leur sporogénêse, p. 329.

Formes indifférenciées, p. 330. — Série A ou « Spindelkernserie », p. 330. — Série B ou « Schlauchkern-

serie» p. 332. — Interprétation des deux modes de sporogénêse. Reproduction vraie et parasitisme,

p. 334. — Conclusions, p. 336.

Au cours de ce mémoire, j'ai attii'é déjà l'attention sur le fait que

certains caractères des Péridiniens se retrouvent chez les Radiolaires,

Or, ces caractères sont précisément ceux que nous considérons comme

majeurs dans la définition des Dinoflagellés. Ce sont les caractères essen-

tiels du groupe, ceux qui échappent à l'action du parasitisme, et qui seuls

nous permettent de reconnaître la nature péridinienne de formes aussi

défigurées que le sont, par exemple, les Syndinium et les Trypano-

dinium.

Ces caractères sont :

le type morphologique sporal, la dinospore.

le type structural nucléaire, le dinokaryon et le mode de mitose

qui lui est lié : la dinomitose.

Il ne m'est pas possible de passer ici en revue tout ce qui, dans la

littérature des Radiolaires, touche à l'existence chez eux de ces carac-

tères. Je négligerai complètement le point de vue historique. Ce sont les

travaux les plus complets, les plus soignés, les plus récents, ceux de

Brandt (1835, 1890, 1895, 1902, 1905,) de Borgert (1897, 1900, 1909),

de Hartmaitn et Hammer (1909), de W. Huth (1913) qui me fournissent
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les exemples que je vais produire, d'une manière objective d'abord, et

interpréter ensuite.

DlNOSPORES CHEZ LES Ra-

1 i GLAIRES. — Depuis Brandt

(1890, 1902) on admet l'exis-

tence chez les Radiolaires de

deux sortes de spores : les

isospores et anisospores.

Les isospores sont caracté-

risées : P par le fait que toutes

les spores issues d'un même
individu sont de taille iden-

tique ;
£0 par leur silhouette gé-

néralement piriforme, et leurs

deux flagelles semblables

(Haeckel et R, Heetwig n'en

avaient vu qu'un) insérés au

pôle antérieur aigu ;
3° par la

présence constante d'un cris-

talloïde (de protéine ? ) dans la

partie postérieure de la spore

(fig. cxxxix ter B.).

On considère les isospores

comme des éléments de repro-

duction asexuée.

Les anisospores sont carac-

térisées : 1° par le fait que les

éléments issus d'un individu

sont de deux tailles différentes,

ce qui les fait considérer commue

des éléments sexuellement dif-

férenciés, des gamètes, les

macrospores étant les macro-

gamètes, les microspores les

microgamètes ;
2° par leur sil-

houette réniforme ou étran-

glée à l'équateur et la pos-

session de deux flagelles inégaux insérés dans le hile du rein ou au

JiO. C'X^xix ter. De A à 0, d'après Brandt (1905). H ori-

ginal, l
— A, Anisospores réniformes de Collozoum

inerme. (microspore et macrosporc) ; B, isospore de la

même espèce. C, D, anisospores gymnodinifornies de

Sphaerozoum sp. ; E, F, anisposores de Thalassicolla

nucleata. Gr, isospores de la même espèce. H, flagel-

lispores ; isospores ?) d'un Sphaerozoum dessinées in

vivo (X.1000).
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niveau de l'étranglement équatorial ; 3^ par l'absence de cristaUoïde.

Les spores ont été étudiées dans des conditions convenables — elles

sont très labiles— chez très peu d'espèces de Radiolaires. C'est à Brandt

qu'on en doit les images les plus précises.

Les anisospores de Collozoum inerme qu'il a figurées sont réniformes

(fig. cxxxix ter A.). Il ne semble pas y avoir de différenciation marquée

des eleux flagelles. Mais celles el'un Sphœrozomn {8. qyunctatum ?) ont

une forme gj^mnodinienne des plus caractéristiques (fig. cxxxix terCD.).

Celles de Thalassicolla nucleata — espèce que nous retrouverons plus loin

— sont aussi nettement gymnodiniformes (fig. cxxxix ter E. F.)^.

Caractères cytologiques péridiniens dans la sporogénèse. —
Ces caractères ne peuvent être bien étudiés que sur coupes. Au contraire,

la forme normale des spores, à cause de leur extrême fragilité, ne peut

être observée que sur le vivant, et dans des conditions aussi proches

que possible de celles qui régnent en pleine mer. Il en résulte qu'il est

très difficile de relier avec certituele les formes sporales observées aux

séries d'images offertes par le matériel fixé. Brandt (1905) est le seul

qui ait établi une relation nette de cet ordre, pour Thalassicolla nucleata.

Il a bien défini les caractères des deux évolutions parallèles et indépen-

dantes qui conduisent l'une à la formation des isospores, l'autre à la

formation des anisospores. Mais il l'a fait surtout par des images d'en-

semble, sans aller jusqu'à l'analyse des caractères cytologiques pro-

prement dits. C'est Walter Huth (1913) qui dans un mémoire remar-

quablement illustré a bien précisé ces caractères pour Thalassicolla spu-

mida et Th. nucleata. Il n'a malheureusement étudié les spores que d'une

manière très insuffisante, et sans le travail de Brandt (1905) on ne aurait

pas à quelles formes sporales aboutissent les phénomènes cj^tologiques

décrits. La terminologie de Huth est d'ailleurs différente de celle de

Brandt. La série de phénomènes désignée par Brandt sous le nom
d'Isosporenhildung est appelée par Huth : SpindeU-ernserie et considérée

par lui comme une macrogametogénèse ; VAnisosporenbildung de Brandt

est la Schlauchkernserie de Huth qui la donne comme une microgame-

togénèse. Dans Huth il n'est point question d'isospores ou spores asexuées.

Ceci soit dit seulement pour la clarté de cet exposé. Une erreur que nous

1. « Die Form ist, wic dio Figuren zcigon, bei bciden dieselbe — etwa bohnenfomiig, mit abgerundeten Endcn.

Am Kôrper verlaiift eine schrâge Furclie, die don Aiiisosporeii von Thalassicolla und ."mcii von manclien Sph*rozoen

eine grosse Alinlichkeit mit gewissen l>inoflagellaten, Z. 15. Gymnodinium, verlieht. Dièse Xhnliclikeit wird in

auflfalendem Gra('e noch dadurcli erhôht dasz die l'ine der stets voriiandenen zwei langen und feineu Geiszeln

sichschlângelnd in der Furche srhwingt, wàrliend die andere frel nach hinten gerichtet ist... » Brandt (1905, p. 253.
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allons découvrir, grâce à notre connaissance des Péridiniens parasites,

est à la base de tout ce qui a été écrit d'objectif et de spéculatif sur la

double sporogénèse des Radiolaires.

C'est au travail de Huth, illustré de très belles microphotographies,

que nous empruntons les descriptions et les figures ci-après. Nous adop-

tons sa terminologie qui est moins interprétative que celle de Brandt.

Formes indifférenciées. — Seul le contenu de la capsule centrale

nous intéresse ici. Cette capsule peut mesurer 1.300 [;. de diamètre (chez

T. spumida). Elle contient au centre d'une masse cytoplasmique un gros

noyau dont le diamètre peut atteindre 800 jj,. La zone moyenne du cyto-

plasme est creusée de grosses vacuoles pleines de graisse. La membrane

nucléaire est épaisse, mais percée de nombreux pores. Le contenu nucléaire

est •— sur matériel fixé — un granulum peu chromatique et un Binnen-

kôrper ou caryosome, chargé de chromatine, de forme boudinée et con-

tournée (fig. CXL A. B.c.).

C'est à partir de cette forme indifférenciée que peuvent se dérouler

les deux séries parallèles et indépendantes de phénomènes.

SÉRIE A ou « Spindelkernserie ». — Dans le noyau, après une

dissolution des caryosomes et une expulsion de chromatine dans le

cytoplasme, qui a sans doute la signification d'une épuration nucléaire,

apparaissent, au centre (Th. nucleata), puis à la périphérie des spectres

fusoriaux, d'abord unipolaires, dont les fibres s'irradient à partir de

centrosphères contenant des centrioles. Ces spectres accolés par leur

pôle à la membrane nucléaire soulèvent celle-ci à leur niveau. Là elle

se dissout, de sorte que du noyau en désintégration surgissent de

toutes parts dans le cytoplasme des fuseaux devenus bipolaires dont les

fibres se chargent d'un peu de chromatine. Ce sont là des noyaux fils

en très active multiplication. Ces noyaux fils, devenus très nombreux,

occupent d'abord tout l'espace du noyau primaire entièrement dissous,

puis le cytoplasme périphérique.

Dès le début de cette évolution, la graisse, qui existait dans le cyto-

plasme périphérique sous forme de gros globes, se fragmente en une

infinité de gouttelettes. De sorte que lorsque les spores s'individualisent

autour de chacun des noyaux, celles-ci se trouvent contenir chacune

plusieurs gouttelettes graisseuses.

Les spores résultant de cette évolution mesureraient de 6 à 10 [x.

Elles auraient deux flagelles polaires antérieurs insérés de part et d'autre

d'une vésicule contenant des globes graisseux.
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no. OXL. D'après W. Huth (1913) A, secteur d'une coupe diamétrale de la capsule centrale de Thalcusicolla

spumida au stado dit indifférencié ; p, c, paroi de la capsule centrale, n, noyau, c, caryosome (= Bin-

neukôrper) ; (ji globe de graisse; B, noyau d'un autre individu où sont apparus à côté des caryo-

somes (c), des tubes (<) plasmodiaux; C. portion grossie d'un semblable noyau; D, ThalassicoUe au

stade de l'irruption des tubes plasmodiaux dans le cytoplasme; E, stade plus avancé de la poussée

des tubes plasmodiaux (plus faible grossissement) ; F, encombrement de la capsule centrale par les

tubes plasmodiaux. Disparition du noyau. Stade précédant de peu la sponilation. A. B. C. D. F.

calqués sur des microphotographies ; E, calqué sur un dessin.

1. HoTH. D'après les niicrophotographiess de Huth il y aurait une diminution progressive et considérable de

la taille des noyaux des tubes plasmodiaux au cours de la sporulation. Sans contester la diminution de la taille

des noyaux, nous pensons qu'il doit y avoir des séries à gros noyaux et des séries à petits noyaux, les imes four-

nissant les macrospores, les autres les microspores. L'existence de ce dimorphisme des spores de la série B (Sclilau-

chkernserie) n'a pas été signalé par Huth, mais il a été nettement établi par Brandt (1905). Il est d'ailleurs con-

forme à ce que nous coimaissons chez les Syndinium.
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En résumé cette évolution est caractérisée :

1° Par une division nucléaire multiple qui — abstraction faite de

toute spéculation théorique — doit être assimilée à une mitose multi-

polaire, avec controsplières bien définies (Cf. Moroff 1910) d'où procèdent

des noyaux fils.

2° Par le mode de caryodiérèse de ces noyaux : métamitose parfaite

(centrosphères. asters, fuseaux, mise au fuseau de la chromatine en plaque

équatoriale).

30 Par la désintégration complète du noyau primaire sans reliquat.

40 Par la fragmentation de la graisse en fines gouttelettes qui entrent

dans la constitution des spores.

5'^ Par le fait que les noyaux secondaires en division sont opars, situés

à même le cytoplasme du Radiolaire.

Tout autrement se présentent les phénomènes qui constituent la

série B ou « Schlauclikernserie ».

SÉRIE B ou « ScHLAUCHKERNSERiE )). — Daus le noyau, dont la struc-

ture ne se modifie pas sensiblement (persistance des nucléoles), appa-

raissent — les auteurs ne disent pas clairement comment ni aux dépens

de quoi — des noyaux secondaires groupés dans des tractus tubulaires,

d'une substance fondamentale hyaline bien distincte du caryoplasme

(fig. cxlB.C.^.)!.

Ce^; tubes s'allongent tandis que leurs noyaux se multiplient. Ils

percent la membrane nucléaire et poussent dans le cytoplasme en direc-

tion centrifuge, non sans se contourner ni se ramifier. Le cytoplasme de

ces tubes est bien distinct de celui du Radiolaire (fig. cxlD.E.^., cxl bisA.)^.

Ces productions finissent par encombrer toute la capsule centrale, où

elles sont ordonnées en travées radiaires périphériques, contenant d'in-

nombrables noyaux fils (fig. cxl F.).

1. Brandt (1905) et Huth (1918) ne sont pas d'accord quant aux stades initaux des deux séries. Brandt
place une figure fusorialc au début de la série B (Anisospori'nbildung) qui correspond à celle que Huth place au

début de la série A (Spindolkenisorie). Inversement il jilace au début de la série A le début de la série B (sortie des

tubes nucléés du noyau) (Schlauehkcr. série de Huth). Les sériations établies par Huth d'après l'étude minu-

tieuse des caractères cytologiquos sont très complètes et ne laissent pas de doute quant à leur exactitude.

2. Ces détails sont bien visibles sur les microphotographies, et l'auteur y insiste dans son texte à maintes

reprise. Par exemple : « Die l'ochterkerne gruppieren sith — noch in Primarkeru verbleibend — zu Reihen,

die eine Schlauchformige hyaline Grundlage haben, wie seiche in fig. 41, 45 und 46, Taf. 4 u. 5 klargestellt sind. »

(p. 44), ou encore : « In flg. 61 (ans 54, 55) crscheinen die Schlaiiche als voUig plasmatische, kraftige, 1 angges-

treckte Gebilde » (p. 45). Enfin cette phr.-ise dont la partie en italique est en caractères gras dans le texte original :

« Ganz charakteristisch ist nun weiterliin der Vorgang, wie die zunâchst in dem Priiiiarkern ruhenden Tochter-

kernschlànehe den Primàrkern verlassen » (p. 45), complétée par celle-ci : « Dièse Schlaiiche waudern in einem

kurzmomentigen Akt aus dem Priiuarkern aus (flg. 47, 162, 163, Taf. 5u. 19) indem sie Kemmembran durch-

brechen ».
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On ne peut mieux définir ici la structure de ces noyaux et leur mode

de division qu'en disant que les images en sont exactement, rigoureuse-

ment superposables à celles que nous ont fournies les noyaux des Syn-

diniurn : noyaux toujours en division, à chromosomes noueux ou v r-

rugueux très chi'omatiques, formant des fuseaux bipolaires sans centres

bien individualisés, ni figure achromatique, ni plaque équatoriale*

(fîg. CXL bis A.B.).

A la fin de la multiplication nucléaire, ces fuseaux ne se reconstituent

plus à l'état bipolaire. Leurs chromosomes se condensent et il en résulte,

^ ...>#

¥
.cri^iir^*

îm^i
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FiG. CXL bis. A et C d'après W. Hiith (1913) ; B, d'après Borgeri(1909). A, structure de l'extrémité d'un tube

plasmodial de ThalassicoUa spumida. B, dinomitoses dans un plasmode. C, structure des tubes

plasmodiaux à la fin de la poussée. On compte 10 chromosomes dans les demi-fuseaux vus par leur

pôle. Comparer ces figures à nos figures de Syndinium turbo : 154, 155, 156, 158, pi. XIV.

exactement comme chez les Syndinium, une figure en candélabre. Sur

celles des figures de W. Huth, oîi l'on peut compter ces chromosomes,

on se rend facilement compte qu'ils sont ici aussi au nombre de dix

(fig. CXL his C).

Les travées nucléées se dissocient en éléments oii les noyaux peuvent

encore se scinder en 2, 4, 8 noyaux fils qui sont ceux des futures spores.

Ces noyaux sporaux ont la structure typique des dinokaryons au repos.

Les spores ne mesurent ici que de 2 à 5 [x. Ellen auraient la même

1 . Huth donne à ces caractères cette expression mystique : t Die Chromosomen sind dabei so stark chroma-

tisch, dasz bei normaler DifEerenzierung die lokomotorischen Komponentcn (Centriol u. Spindcl) vôUig verdeckt

sind » (p. 43) où se retrouve l'influence du dogme du dualisme nucléaire, dont tout le mémoire de HuTH est d'ailleurs

imprégné. Il dit plus loin, plus objectivement : « Eine Phase allein dominiert, die wohl zwischen Ana-und Telophase

Bteht » (p. 44) (Cf. -S'i/ndmiM»», p. 297).
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forme que celles de la série A, mais seraient iiniflagellées. Il est certain

que les figures données par Huth de ces éléments, pour l'une et l'autre

série ne correspondent pas à des états normaux ou parfaits.

Autres caractères importants de cette évolution : 1° le noyau pri-

maire demeure à l'état de vésicule bien individualisée longtemps après

l'irruption des tubes nucléés dans le cytoplasme, sans que sa structure

initiale soit même nettement altérée (fig. cxl E.). Dans la série A le

noyau, était au contraire entièrement employé à la construction des

noyaux fils ^.

2° Les globes graisseux cytoplasmiques ne se fragmentent pas, mais

ils se dissolvent complètement. Nous savons que chez les Copépodes

parasités par les Syndiniwn le lipochrome de l'hôte est aussi entièrement

dissout et qu'il communique sa teinte à la masse entière du plasmode

(p. 299).

Répétons que cette évolution a été bien vue dans son ensemble

par Brandt (1905) et que cet auteur a établi qu'elle aboutissait à la

formation des anisospores gymnodiniformes.

Interprétation des deux modes de sporogénèse. Reproduction

VRAIE ET PARisiTiSME. — Il n'est pas contestable, étant donné le mode

par lequel elle débute à partir du noyau primaire (mitose multipolaire)

que la sporogénèse A dite isosporogénèse {Isosporenhildung, Spindel-

kerngenese, Macrogametenbildung) soit une évolution prore au Radio-

laire.

Quant au processus appelé par Brandt Anisosporenbildung, par

BoRGERT Gametenhildung (chez Thalassicolla, et non chez Aulacantha),

par Huth SchlaucJilcerngenese ou Macrogametenbildung, j'émets au con-

traire l'opinion qu'il n'est pas du Radiolaire, mais d'un Péridinien parasite

du Rliizopode, qui en infeste le noyau d'abord, le cytoplasme ensuite,

auquel il se substitue progressivement, entièrement, puis sporule. La

recherche et l'étude minutieuse des tous premiers stades intranucléaires

fournira la démonstration de cette opinion.

Les caractères des stades végétatifs de ce parasite sont exactement

ceux d'un Syndinium.

Je pense que les spores gymnodiniennes décrites par Brandt chez

Thalassicolla nucleata sont les dinospores de ce Péridinien. J'ai des

croquis de spores de Syndinium rapidement exécutés à la chambre claire,

1. « Der l'riniarkern bleibt in voilera Uinfaugo wahrcnd dcr gauzcn crstcn Toclitcrkernbildung fast uuvcr-

ttndert erhalku (flg. 45-40) », (p. 48).
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d'après des éléments mobiles, qui reproduisent tout à fait les silhouettes

données par Brandt. Les dinospores issues des Thalassicolles offrent

un dimorphisme (et peut-être un polymorphisme) comparable à celui

des spores des Syndinium.

La constatation de spores gymnodiniennes également dimorphes tirant

leur origine des Polycyttaires {SpJiœrozoum) permet de présumer l'exis-

tence chez les Radiolaires coloniaux aussi, de Dinoflagellés parasites. Ils

y sont peut-être représentés par les corps extracapsulaires, dont la

signification est encore mal connue. (V. Hartmann et Hammer, 1909.)

Il me paraît probable que l'étude systématique des spores issues des

Radiolaires, dans des conditions convenables, fera reconnaître la nature

dinoflagellée d'une certaine proportion de ces éléments, et montrera que

bien des espèces de ces Rhizopodes peuvent être les hôtes de Péridiniens.

Une telle notion est entièrement nouvelle. On ne connaissait jusqu'ici,

que je sache, comme })arasites des Radiolaires que les énigmatiques

vSilicoflagellés ^ (genres Diste'phanus, Mesocena, etc.) et les encore plus

énigmatiques Amœbophrya (A. sticholonchœ, A. acarithometrœ) qui n'ont

rien de commun avec nos Dino flagellés.

Cependant, dans son mémoire sur Amœbophrya Stichoïonchœ,liOB,Gi^RT

(1897) décrit des formations situées dans le cytoplasme de l'hôte, qu'il

considère comme parasitaires. Ce sont des corps sphériques colorables,

des noyaux contenus dans une masse cytoplasmique commune, bien

distincte de celle de l'hôte. La masse s'accroît, les noyaux se multiplient

et il se forme en définitive des corps uninuclées contenus dans des vacuoles

du Sticholonche. Rien ne permet de penser qu'il puisse s'agir là d'un

Péridinien.

En 1909, BoRGERT a rappelé cette observation (p. 244) et émis des

doutes sur la nature parasitaire des formations observées, qui pourraient

être des chromidies génératives. Cependant l'auteur conservait l'intui-

tion que l'existence de semblables parasites chez les Radiolaires pouvait

être une cause d'erreur dans l'étude de leur reproduction : « Wie in so

viel anderen Fâllen, so ist auch hier die Entscheidung der Frage, ob es

sich um Fortpflanzungszutânde des Tieres selbst oder um Entwicklung

parasitârer Organismen handelt, nur durch eingehende, auf diesen Punkt

gerichtete Untersuchungen und streng Kritische Bewertung der einzelnen

Tatsachen môglich. »

1. Si tant est que ceux-ci ne soient pas des formes de reproduction des Kadiolaircs.
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Et BoRGERT indique niêinc 1 im des critérinins qui nous a servi plus

haut à plaider la nature parasitaire des u Sehlauehkernen » : « Fiir die

parasitâre Natur der Kernhaufen kônnte wohl der Umstand sprechen,

dasz die Kerne in eine Plasnianiasse eingebettet sind, die sicli anders

als das umgebende Plasma dei- StkhoJonche farbt ». Et généralement, il

conclut comme je le ferais moi-même : « J3estelit die Annahme, dasz

hier wirklich Entwicklungszustànde eines Parasiten vorliegen, zu Recht,

so wàre nocli die Frage nach dcn nâchsten Verwandten dieser Form in

Betracht zu ziehen. »

Conclusions. — Comme conclusions plus particulières et plus

précises de cette brève étude critique je dirai :

1^ Notre connaissance des Syndinium des Copépodes nous permet

d'affirmer l'existence de formes très voisines, parasites des Radiolaires,

où leur évolution a été décrite comme la gametogénèse de l'hôte (Ani-

sosporogénèse) . (De semblables erreurs ont été commises dans un grand

nombre de cas chez les Protistes^ Cf. Duboscquella, p. 322.)

2° Des Péridiniens sont capables de parasiter non seulement le cybo-

plasme. mais même le noyau cellulaiie.

30 Des spores issues des Radiolaires et jusqu'ici connues, les seules

que l'on puisse attribuer à ces Rhizopodes sont celles qui sont piriformes,

et qui possèdent deux flagelles égaux à insertion polaire ou subpolaire

(isospores) ^.

40 li'étude des Polycyttaires, oii l'on déciit au moins quatre modes

distincts de reproduction devra être révisée à la lumière de la critique

que nous venons de faire. Il y a de fortes présomptions que les « corps

extracapsulaires » soient de nature parasitaire.

Ces conclusion" réduisent à néant toutes les spéculations qui ont pour

point de départ l'erreur que nous venons de signaler.

PARASITES PRÉSENTANT AVEC LES PÉRIDINIENS
DES AFFINITÉS PROBABLES OU POSSIBLES

Pour passer ces formes en revue, nous devrions adopter l'ordre même

dont nous avons usé pour les Péridiniens stricts. Mais outre que deux

des catégories topographiques : les parasites à siège intestinal, et les para-

1. L'iiistoirc de la reproduction sexuée des Mastigamibes (Goldschmidt 1906) en est un des plus beaux

exemples.

2. Je figure ci-dessus les flagellispores d'un Hphœrozoum, observées et dessinées iu vivo à Banyuls

(flg. cxxxix 1er, H).
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sites des œufs et des protistes font ici défaut, cet ordre aurait le grave

inconvénient de nous forcer à aborder l'étude et la discussion de formes

telles que les Ellohiopsidae qui sont des parasites externes, mais dont

l'évolution et les spores sont inconnues, et dont les affinités sont par consé-

quent très obscures, avant celles des Paradinidae, dont la connaissance,

beaucoup plus avancée, pourra servir notre discussion des Ellobiopsidae.

L'ordre adopté sera donc le suivant :

Les Paradinidae, parasites coelomiques des Copépodes.

Les Blasiuloidae {NeresAeimeria [ = Lohmanella]), parasites de l'appa-

reil génital des Fritillaires.

Les Ellohiopsidae, parasites externes des Crustacés.

LES PARADINID/E

Sommaire

Genre Paradinium, p. 338.

Genre Atelodinium, p. 352.

Formes d'identité incertaine, p. 358.

Conditions d'existence et parasitisme des Paradinidœ, p. 362.

Affinités des Paradinidœ, p. 363.

J'ai déjà indiqué brièvement (p. 278) les raisons qui m'ont amené

à créer ce groupe, qui comprend les deux genres Paradinium, Chatt.

1910 (le type du groupe) et Atelodinium n. gen. De l'espèce que je décris

plus loin sous le nom de Atelodinium pirasiticum, il faudra probablement

faire ultérieurement un troisième genre.

Le mode d'existence des Paradinides, leur localisation parasitaire,

pouvaient leur assigner une place tout à côté des Syndinium. Comme eux,

ils se développent dans la cavité générale des Copépodes pélagiques,

comme eux ils végètent à l'état de plasmodes qui, à maturité, se résolvent

en spores.

Mais la structure de celles-ci, les caractères cytologiques du plasmode,

ceux des stades initiaux de l'infection, montrent qu'il faut faire une

large part à la convergence dans ce qu'ils paraissent avoir de commun

avec les Syndinium. Ce ne sont pas en effet des Péridiniens stricts. Mais

leurs affinités avec ceux-ci sont cependant très réelles et leur connaissance

est indispensable pour apprécier l'extension du groupe et ses relations

avec les flagellés des autres ordres. Et nous ne pouvions d'ailleurs mieux

mettre en lumière, à la fois les analogies et les différences qu'ils présentent

avec les Syndinium qu'en en traitant non loin d'eux, dans cette mono-

graphie.

ARCH. de ZOOI. EXP. ET GÉN. — ï. 5d. — p. 1. 22
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Entre un plasmode de Syndinium et un plasmode de Paradinide,

examinés chez l'hôte vivant, et suivis jusqu'à la sporulation comprise,

les ressemblances sont telles que je suis resté plus do trois ans après la

découverte des Syndinium, sans soupçonner qu'il existait chez Paraca-

laniLS parvus, à côté du Syndinium titrbo, des Paradinides dont l'un s'y

révèle maintenant fréquent.

Cependant, j'étudiais depuis 1907 déjà chez Acartiaclausi Giesbrecht

copépode des plus communs à Banyuls, un Paradinium que Pouchet

en 1890 avait découvert à Concarneau chez Acartia {Dias) longiremis

LiLLG. Après en avoir complété l'étude, j'ai fait de cepax'asite, dont Pou-

chet avait bien vu les stades évolutifs avancés, mais qu'il n'avait point

nommé, le type du genre Paradinium, dont le nom est choisi pour expri-

mer à la fois les liens et les différences qu'il présente avec les Péridiniens

stricts. A ce genre type du groupe, j'ajouterai ici un genre nouveau :

Atelodinium, qui comprendra provisoirement deux espèces parasites de

Paracalanus parvus.

J'étudierai successivement les deux genres, puis je signalerai briè-

vement des Paradinides d'identité générique et spécifique douteuses,

parasites dCOithona similis, de Centrapages typicus et de Clausocalanus

arcuicornis observés seulement d'une manière fortuite.

Genre PARADINIUM Chatton 1910

Fig. 42, pi. IV ; 181-170, pi. XV ; 184-186, pi. XVU

Flagellé parasite viscéral, Pouchei (1890, p. 312).

Paradinium Chatton (1910, p. 341).

Espèce type du genre : Paradinium Poucheti Chatton (1910).

Sommaire

Paradinium Poucheti, p. 339. — Hôte, p. 339.

I. — Stades végétatifs, p. 341.

Stades jeunes du parasite. Filoplasmode, p. 341. — Formatiou du plasmode massif ; son extension

p. 342. — Croissance et structure hétérogènes du plasmode ;
psalmode quiescent ; foyers de proli-

fération ou blastodes, p. 342. — Extension et localisation du plasmode, p. 343.

II. — Structure du plasmode, p. 344.

Cytoplasme, p. 344. — Noyaux, p. 344.— Iklitose, p. 345. — Images d'iuvolution, p. 340.— Altérations

de fixation, p. 346.

III. — Sporulation, p. 347.

La sporulation se fait à l'extérieur de l'hôte et par fragments, p^ 347.— Expulsion des masses plasmodlales

ou gonosphôres, p. 347. — Formation du kyste gélifié do la gonosphèrc, p. 348. — Structure de la

gonosphôrc, p. 348. — Fragmentation sous le kyste ; stade ttloplaamodial présporal, p. 348. —
Formation et libération des flagellispores, p. 350.

IV. — Los flagellispores (bodoiiisporos), p. 350.

Morphologie, p. 350.— Indices d'une structure péridimcune; p. 351.— Destinée des flagellisepors, p. 352.
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Paradinium Poucheti Chatton, 1910

(mêmes figures que pour le genre)

Flagellé parasite viscéral, Pouchex (1890, p. 312-313).

Paradinium Puucheti Chatton (1912, p. 341-342).

Type de l'esi^èce, parasite dans la cavité générale d'Acartia Clausi

GiESBRECHT à Banyuls-sur-Mer, Printemps, été, automne. Fig. 42, pi. IV;

161-170, pi. XV; 184-186, pi. XVII.

HoTE. — Acartia Glausi est un des Gymnopléens que l'on trouve à

Banyuls, dans le plancton littoral, avec la plus grande constance et la

plus grande abondance. Certains jours, il en constitue à lui seul presque

toute la masse. Il m'a semblé que ceci se présentait surtout lorsque le

vent du nord venait de souffler avec violence. Je l'ai observé d'avril à

décembre. En mars-avril 1911, à Villefranche, il faisait défaut. D'après

Van Breemen-Haag (1908), c'est une forme eurjrtherme, à large répar-

tition : Méditerranée, Atlantique, Océan Indien.

PoucHET (1890) a déterminé Dias longiremis l'hôte du Paradinium

qu'il a observé à Concarneau, Disons de suite que Brady (1883), puis

GiESBRECHT (1891) ont montré que le genre Dias de Lilljborg (1853)

devait être confondu dans le genre Acartia de Dana (1846).

Mais des deux espèces : Acartia Clausi Giesbrecht et A. longiremis

LiLLJ., il est difficile de dire laquelle Pouchet a eu sous les yeux. Ce n'est en

effet qu'en 1889 que Giesbrecht a distingué A. longiremis, de l'ancienne

et composite A . longiremis de Lilljborg. La répartition des deux espèces

n'est pas tout à fait la même. Giesbrecht considère A. clausi comme un

des Copépodes spéciaux aux régions froides, et Van Breemen Haag ne

le signale pas au sud de la Méditerranée. On ne peut donc tirer de là au-

cune présomption relativement à l'identité de l'espèce de Pouchet. Il est

cependant intéressant de noter que Canu (1892) n'a péché sur la côte du

Boulonnais qa'Acartia Clausi. Quoiqu'il en soit de l'identité de l'hôte, la

description que Pouchet (1890) a donnée de son « flagellé parasite

viscéral » s'applique en tous points au Paradinium Poucheti des

Acartia Clausi de Banyuls.

Cette description, bien que très brève, contient d'importantes obser-

vations sur les stades avancés de l'évolution du parasite et traduit bien

sa physionomie générale. Je la reproduis ici in extenso :

Je trouve au commencement d'avril, à Concarneau, en abondance,

Dias longiremis femelle infestée par un parasite qui en occupe toute la
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cavité viscérale, sauf d'étroits espaces où circule encore le sang, la place

des muscles, le cœur et l'appareil nerveux complètement enveloppé

lui-même par la production parasitaire. Celle-ci se présente sous la forme

d'une masse granuleuse où plongent des noyaux sphériques mesurant

environ 3 \j.. La masse entière paraît divisée en fragments destinés à

s'isoler lors de l'expulsion.

Le canal digestif offre des aliments à son intérieur, et l'animal ne

paraît pas souffrir de la présence du parasite qui occupe environ la moitié

du volume total de son corps, sans pénétrer toutefois dans les antennes

ni dans les membres.

L'expulsion se fait par l'anus, sans doute à la suite de quelque déchi-

rure ou résorption interne. La masse expulsée est d'abord animée de

mouvements amiboïdes, prend la forme sphérique et aussitôt s'entoure

d'une enveloppe muqueuse. Aj)rès vingt-quatre heures, la masse granu-

leuse s'est individualisée autour de chaque noyau et a donné naissance

à des êtres très actifs, à forme allongée, mesurant 12 à 14 [j,, munis de deux

flagelles insérés vers une extrémité un peu élargie, au niveau d'une sorte

de sillon qu'avoisine le noyau petit et sphérique. En même temps, l'en-

veloppe muqueuse se dissout dans l'eau, et les êtres qu'on peut rapprocher

des Péridiniens, et qui rappellent en tous cas les zoospores de certaines

algues, se répandent dans l'eau.

Ce parasite ne s'est montré à nous que sur les femelles, presque sur

toutes les femelles. En même temps, leurs ovaires avaient disparu. Il

semblait cependant qu'on fut à l'époque de la fécondation, car quelques-

unes portaient des spermatophores. On voyait également les sperma-

tophores en formation chez les mâles.

Le 25 mai, environ six semaines plus tard, on retrouve encore des

femelles de Dias longiremis infestées, mais on ne constate plus l'émission

des masses destinées à se transformer au dehors en flagellés libres. On

voit en même temps une moitié environ des femelles qui ne sont pas

infestées et dont les ovaires en développement ne permettent aucune

confusion avec les masses décrites plus haut.

Claus semble avoir vu ce parasite, sans toutefois en avoir suivi

l'évolution.

Je me dispenserai de rééditer à la suite de cette note celle où j'ai

complété et précisé l'étude du cycle évolutif du parasite des Acartia,

puisque ce chapitre n'en est en somme que le développement.

La description que j'ai faite au chapitre précédent de la cavité gêné-
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raie de Paracalanus parvus s'applique, à peu de détails près, à celle

à^Acartia clausi. Il n'y a d'ailleurs pas ici, étant donnée la morphologie

des jeunes stades de P. Poucheti, de confusion possible entre ceux-ci et

la glande génitale ou tout autre organe de l'hôte.

I. Stades végétatifs.

Stades jeunes du parasite. Filoplasmode. — Pouchet n'a re-

connu le parasite qu'à partir du moment où le plasmode est déjà constitué.

Or, chez les Paradinium , au contraire, de ce que nous avons vu chez les

Syndinium, la condition plasmodiale massive n'est pas primitive. Au
stade le plus reculé, le parasite se présente en effet dans la cavité générale

sous forme d'éléments cellulaires uni — ou binucléés, amiboïdes, à longs

pseudopodes filamenteux et ramifiés au moyen desquels ils sont associés

en chaîne ou en réseau (fig. 161). Ce réseau, plus ou moins dense selon

son état de croissance, est bien visible dans la cavité dorsale où il s'étend

entre la paroi intestinale et celle du vaisseau cardiaque, quelques-uns des

individus étant intimement accolés à l'une ou à l'autre des parois.

Le diamètre moyen de ces corps amœboïdes est de 5 à 7 [j.. Le

cytoplasme se montre assez nettement différencié en endoplasme, et en

ectoplasme, celui-ci plus clair que celui-là, tous deux sans inclusions.

Le noyau, englobé par l'endoplasme, est bien visible : vésicule sphérique

de 4;j, de diamètre, clair, à caryosome central sombre. L'ectoplasme forme

les pseudopodes qui sont de longueur très inégale. H y a des pseudopodes

qui se terminent librement dans la cavité générale {pseudopodes libres)

et d'autres, généralement deux par individu, qui sont tendus entre deux

corps amoeboïdes voisins {pseudopodes connectifs) . Les uns et les autres

sont filamenteux et dessinent de fines sinuosités, comme font les fibres

élastiques non tendues. Les pseudopodes libres, surtout, portent de nom-

breuses branches d'inégal développement. Ils forment par leur base

élargie des cônes ectoplasmiques qui font aux cellules un contour anguleux,

Et par leur silhouette générale, celles-ci rappellent beaucoup les cellules

nerveuses étoilées avec leurs dendrites (pseudopodes libres) et leur filament

de Deiters (pseudopode connectif).

L'union des cellules les unes aux autres par leurs pseudopodes réalise

aussi, en vérité, un état plasmodial, mais qui n'est pas, on le voit, compa-

rable au plasmode massif des Syndinium. C'est ce que, chez les Labyrin-

thulés, qui seuls fournissent l'exemple d'une organisation semblable,

Pelage et Hérouard (1895) ont appelé un filoplasmode.
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L'état amiboïde et la condition filoplasraodiale des stades jeunes ont

complètement échappé à Pouchet (1890). Nous les verrons réapparaître

au cours de l'évolution, avant et après la sporulation. Nous ne connaissons

rien de semblable chez les Syndinium.

Formation du plasmode massif. Son extension. — Certaines des

cellules amiboïdes du filoplasmode contiennent deux noyaux. Il ne me

paraît pas douteux qu'il y ait durant un certain temps, très court il est

vrai, mutliplication binaire de ces cellules. Comment expliquer autrement

l'existence même du filoplasmode ? Les éléments qui le constituent n'ont

certainement pas pénétré indépendamment et simultanément la cavité

générale du Copépode. Mais cette phase de multiplication binaire est de

courte durée. La scission cjrtoplasmique se trouve rapidement devancée

par les divisions nucléaires, et il se constitue de ce fait d'abord des élé-

ments binucléés, puis quadrinucléés. Et il semble que dépassé ce stade

à 2 noyaux, ces éléments sont incapables de se fragmenter. La multipli-

cation nucléaire s'y poursuit en effet donnnant de petits plasmodes à 3, 4,

5 noyaux. Il est à remarquer que la progression du nombre des noyaux

n'est pas du tout géométrique. Les figures de division ne sont pas visibles

sur le vivant. La figure 162 représente un stade de l'extension du plas-

mode dans la région dorsale du copépode. Elle montre com-

ment parla croissance de petits plasmodes, la cavité générale est progres-

sivement envahie par une poussée de bourgeons encore pourvus dé

pseudopodes.

Un autre stade esb représenté par la figure 16.3 où l'on voit une lame

plasmodiale enserrer l'intestin, une autre doubler la paroi du corps, réu-

nies l'une à l'autre par des trabécules qui émettent encore çà et là des pseu-

dopodes. Notons que ce plasmode n'est pas indivis. H apparaît lobé, parce

qu'il est en réalité, comme le montrent les coupes, formé de plusieurs

plasmodes contigus, qui ne deviendront concrescents que plus tard.

Croissance et structure hétérogènes du plasmode. Plasmode

QuiESCENT. Foyers de prolifération ou blastodes. — Mais dès ce

stade, un examen très attentif du plasmode révèle que sa structure n'est

pas homogène dans toute son étendue. Dans les grosses lames, dans les

masses les plus volumineuses, les noyaux plutôt ellipsoïdaux que sphé-

riques siègent dans le cytoplasme, à égale distance les uns des autres.

Ils [mesurent 6 ;j. selon leur plus grand diamètre Leur contenu est si

clair que la vésicule paraît vide. Tout au plus y voit-on quelquefois un

ou deux petits corps très peu réfringents qui sont les caryosomes. Le
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cytoplasme périnucléaire montre très souvent une fine striation perpendi-

culaire à la membrane nucléaire, faisant au noyau comme une très

délicate auréole radiée.

Dans toutes les parties du plasmode qui présentent cette structure,

la multiplication nucléaire est terminée ; les noyaux pourront encore s'ac-

croître et augmenter leurs distances, par suite de l'accroissement cyto-

plasmique, mais tout cela dans une faible mesure. C'est du plasmode

quiescent qui ne concourt plus à l'envahissement de la cavité générale.

Il est en situation d'attente.

Ca et là dans cette masse, et surtout à sa surface, on voit de petits

ilôts de plasmode où les noyaux restés sphériques, d'une taille un peu

inférieure à celle des noyaux quiescents, sont groupés en amas où ils

sont contigus ou serrés à se comprimer les uns les autres. Ces noyaux

contiennent de un à quatre caryosomes, plus volumineux que ceux des

noyaux quiescents. Le cjrtoplasme de ces ilôts apparaît un peu plus dense

et un peu plus sombre que celui du plasmode quiescent. Il ne montre

jamais d'auréole radiée autour des noyaux. Il est en pleine croissance.

Les noyaux sont en pleine multiplication. C'est là qu'est localisée toute

la puissance expansive du parasite. Ce sont ces foyers de prolifération

ou hhstodes qui produisent sans cesse cytoplasme et noyaux. Ceux-ci,

passant ensuite à l'état de repos, s'ajoutent à la masse du plasmode

quiescent.

Extension et localisation du plasmode. — L'examen in vivo du

Copépode parasité ne donne pas une idée exacte et complète de l'extension

et de la localisation du plasmode à l'intérieur. Il faut pour cela

étudier les coupes sériées. C'est qu'ici le plasmode n'est pas comme celui

des Syndinium, uniformément répandu dans tous les espaces libres et

dans tous les interstices de la cavité générale. Il respecte lui aussi le cœur

et le vaisseau dorsal très développés des Acartia. De plus, il ne pénètre

jamais l'abdomen et les appendices. A son maximum d'extension, il

forme deux masses principales longitudinales, parallèles, allant du niveau

de la bouche, jusqu'au bout du thorax, situées de part et d'autre du tube

digestif et de l'appareil circulatoire. Elles occupent à peu près la situation

des ovaires et constituent de beaucoup la partie la plus importante du

plasmode. Nous les appellerons masses génitales.

Ces masses génitales envoient, dans les espaces qui séparent les fais-

ceaux musculaires céphalothoraciques, des expansions qui s'étalent en

lames contre les parois latérales du corps. Ce sont les lames pariétales.
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Elles se terminent en avant, en se bifurquant en deux cornes, l'une qui

s'accole à la paroi latérale du corps, l'autre qui s'accole au vaisseau dorsal

et forme à celui-ci, en se soudant à sa symétrique, une gaîne complète.

Enfin, il existe autour du système nerveux ventral, une lame plasmo-

diale qui, au niveau de la région postérieure du céphalothorax, lui forme •

un manchon complet et très épais, qui se trouve d'ailleurs là en continuité

avec les masses génitales. Plus en avant, le manchon s'ouvre ventra-

lement et se réduit à un coussin plasmodial situé entre le système ner-

veux et la paroi ventrale et qui va s'amincissant d'arrière en avant.

Cette disposition est à peu près constante. Ce qui l'est moins, c'est

la répartition des blastodes dans le plasmode quiescent. Une grande partie

d'entre eux sont superficiels. Mais il en est de profonds qui découpent les

plus grosses masses plasmodiales. Leur nombre dépend, d'ailleurs, du

degré de développement du plasmode et de son âge.

Le plasmode jeune affecte à peu près la même disposition que le plas-

mode adulte, mais, au lieu de former des masses, il forme des lames, ou

même, à leur place, un réseau plus ou moins dense.

La lame perinervienne se constitue toujours d'une manière précoce

et la prolifération ne se produit pas seulement en surface, mais aussi en

profondeur, et il n'est pas rare de voir des bourgeons du plasmode, géné-

ralement uninucléés, en plein tissu nerveux.

n va sans dire que le développement du plasmode a pour effet la

régression précoce et totale de la glande génitale.

Vu sous l'épaisseur même du copépode, le plasmode a une teinte

grise-jaunâtre, légèrement enfumée qui permet de reconnaître, même à

un faible grossissement, les individus parasités. Cette teinte n'a pas été

donnée dans les planches pour simplifier la reproduction lithographique.

II. Structure du plasmode.

Cytoplasme. — Le cytoplasme du plasmode jeune et des blastodes

est comme celui des Syndinium, finement granuleux et fortement baso-

phile. Sa surface est tout à fait nue. Au fur et à mesure que le plasmode

avance en âge et perd son activité, le cytoplasme devient plus homogène

et moins colorable par les couleurs basiques.

Noyaux. — Les noyaux jeunes sont sphériques, ils mesurent de

4 à 5 [j, de diamètre. Ils sont aussi, comme ceux des Syndinium,

dépourvus de membrane propre et consistent en une simple vacuole

creusée dans le cytoplasme. Mais c'est là un stade tout transitoire. Il se
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forme rapidement une membrane que met bien en relief sa basophilie.

La chromatine, au lieu d'être, comme chez les Syndinium, entièrement

employée à former les chromosomes, se trouve ici, uniformément répandue

dans la vésicule nucléaire sous forme d'un granulum grossier et très colo-

rable dans les noyaux actifs, plus fin et moins chromatique dans les

noyaux quiescents. Dans ceux-ci, la chromaticité du contenu nucléaire

peut même s'abaisser au dessous de celle du cytoplasme. Jamais cette

chromatine ne se présente dans le noyau au repos sous forme de chro-

mosomes. Et c'est là surtout ce qui différencie, et d'une manière très

nette, le noyau paradinien du noyau syndinien et du dinokaryon en

général.

Outre cette chromatine diffuse, nous trouvons encore dans la vésicule

nucléaire, un ou plusieurs nucléoles très chromatiques. Lorsqu'il est

unique, le nucléole est gros, notablement plus gros que celui des Syndi-

nium et donne au noyau l'aspect d'un protokaryon. Lorsqu'il y a plusieurs

nucléoles, et il peut y en avoir jusqu'à quatre, ceux-ci sont de taille

inégale. Il y en a toujours un plus gros que les autres et dont ceux-ci pro-

cèdent par bourgeonnement (nucléole principal ou caryosome). Ces

nucléoles sont, au cours du passage du plasmode de l'état actif à l'état

quiescent, progressivement résorbés, les plus petits d'abord. Le plus gros

peut persister très longtemps, et il laisse de lui un petit corpuscule

sidérophile au centre du noyau, qui représente, semble-t-il, quelque chose

de plus qu'un vestige nucléolaire ; très vraisemblablement un centriole

contenu dans le plus gros nucléole, qui aurait ainsi valeur de caryosome,

au sens complet du terme, tel que je l'ai défini en 1910 d. Dans les plas-

modes très âgés, ce grain finit pas disparaître lui-même. Quand il existe,

il se présente dans tous les noyaux d'un même lobe, exactement au

même degré de visibilité. Sa constance et la fixité de sa taille et de sa

colorabilité contrastent avec la variabilité du nombre et de la chroma-

ticité des nucléoles.

Mitose ? — Tous ces caractères me portent à accorder à ce corpus-

cule une valeur particulière, qui est probablement celle d'un centriole.

Mais, pour confirmer cette interprétation, il faudrait pouvoir montrer

son rôle dans la division nucléaire. Or, cette division chez Paradinium

Poucheti, m'est inconnue, malgré le grand nombre de plasmodes examinés

et malgré le grand nombre de noyaux que contient chacun d'eux. Je d rai

de suite que j'ai, par contre, observé plusieurs figures de cette division

chez Atelodinium farasiticwn, dont la structure nucléaire est exactement
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celle du Paradinimn Poucheti. C'est une raésomitose (Chattoist, 1910 rj) à

chromosomes bien différenciés.

Si je n'avais pas fait cette observation, j'aurais été tenté de croire

à une division directe, et même à une multiplication par bourgeonnement

des noyaux chez les Paradinium. Dans les blastodes, en effet, les noyaux,

souvent tassés les uns sur les autres offrent fréquemment un contour

sinueux, avec étranglement séparant deux ou plusieurs lobes égaux ou

inégaux, contenant chacun un nucléole. On aurait pu supposer l'existence

d'une division directe très rapide, que rendait probable l'entassement des

noyaux. Mais, c'est précisément dans ces blastodes que chez Atelodinium

parasiticum. se trouvent les noyaux en mitose.

Images d'involution. — Il va sans dire que le plasmode quiescent

n'offre jamais de semblables figures. Par contre, on y observe des images

qui me semblent devoir être interprétées comme des signes d'involution.

CeUes-ci se présentent dans les plasmodes âgés à noyaux achroma-

tiques ayant résorbé non seulement leurs nucléoles, mais aussi leur cor-

puscule central. De ces noyaux, la membrane, au lieu d'être continue, se

trouve dissoc'ée en une infinité de petits grains juxtaposés. Chacun de

ces grains, ou l'intervalle qui les sépare, la chose est difficile à préciser,

est le point de départ d'une fine strie cytoplasmique radiaire. L'ensemble

de ces stries forme au noyau une auréole qui n'est, certes pas, un artefact,

puisque de telles images sont, nous le savons, bien visibles in vivo. Ces

aspects coïncident souvent avec l'existence dans le cytoplasme, à la

périphérie de l'auréole striée, d'amas ou de traînées de granules basophiles.

Il y a probablement un stade, où le plasmode qui n'a pu effectuer sa

sporogenèse, qui n'a pu poursuivre son évolution normale, entre en invo-

lution. Celle-ci se manifesterait par l'émission de chromatine nucléaire

plus ou moins dégradée, dans le cj^oplasme, sous forme de chromidies.

Des images identiques à celles que je viens de décrire ont été observées

par Prowazek (1904) dans le plasmode de Plasmodiophora brassicae.

La diffusion de la substance nucléaire dans le cytoplasme, et la disso-

ciation de la membrane nucléaire peuvent être poussées à un point tel

que le plasmode devient une masse uniformément et finement granuleuse

dans laquelle on ne distingue plus qu'à peine, ou même plus du tout

l'emplacement des noyaux.

Altération de fixation. — Le plasmode de Paradinium Poucheli

est un peu moins fragile que celui des Syndinium. Le Flemm'ng fort et

le liquide de Bouin le fixent bien, mais il est souvent aussi altéré par le
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contact des liquides à base d'alcool. Là aussi, le cytoplasme est

grossièrement coagulé et la chromatine chassée et tassée en calotte

contre la membrane nucléaire.

III. Sporulation.

La .sporulation se fait a l'extérieur de l'hote et par frag-

ments. — Ck)mme chez les Syndmium, la sporulation consiste essentiel-

lement dans la résolution du plasmode en autant de spores flagellées

qu'il contient de noyaux à maturité. Mais c'est en vain, qu'instruit par

l'exemple des Syndinimn, l'on chercherait à observer le phénomène dans

les Acartia même. Jamais je n'ai trouvé de ces Copépodes, vivants ou

morts contenant les flagellispores du Paradinium, ni même montrant

les stades préparatoires à la sporulation. Le plasmode tel qu'il est repré-

senté par la fig. 42, pi, IV, est le stade le plus avancé que j'ai pu ren-

contrer chez l'hôte. Mais, si l'on a la bonne fortune d'observer des

Acartia dont le plasmode est mûr à point, on assiste à un curieux phé-

nomène ; c'est l'expulsion de fragments du plasmode par l'extrémité

postérieure de l'abdomen.

Expulsion des masses plasmodiales ou gonosphères. — On sait

que PoucHET (1890) avait déjà observé la libération de ces masses plas-

modiales. Je l'ai revue moi-même à Banyuls en 1907. Mais, malgré de

nombreuses tentatives, et quoique les Acartia parasitées fussent com-

munes, je n'ai pu renouveler l'observation ces dernières années. Bien que

l'expulsion des masses plasmodiales soit un fait absolument certain et

qui fait partie, comme on le verra, d'un mode normal de reproduction,

j'aurais désiré l'observer à nouveau, pour tenter de préciser un point

quij dans les observations de Pouchet, comme dans les miennes de 1907,

me laisse quelque peu sceptique. Nous voyons tous deux les masses

plasmodiales expulsées par l'anus. Mais nous ne pouvons donner aucun

détail sur le mécanisme par lequel le plasmode, qui entoure et comprime

le tube digestif de toutes parts, peut fuser dans sa lumière. Aucun

renseignement sur le lieu où s'effectue cette paradoxale effraction ! On

imagine aisément le plasmode s'insinuant dans la cavité de l'abdomen

et faisant irruption au dehors par une rupture du tégument au niveau

d'une articulation ou par la marge déchirée de l'anus. Mais je ne pense

pas que ni Pouchet ni moi, ayons pu confondre la cavité de l'abdomen

avec la lumière de l'intestin abdominal ! Le fait est à réétudier et je m'y

appliquerai, dès que j'en aurai l'occasion.
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Les masses plasmodiales ainsi expulsées sont généralement sphériques,

quelquefois ellipsoïdales ou même en boudins plus ou moins longs, plus

ou moins incurvés. Leur diamètre varie de 30 à 70 ;j,. Leur longueur

peut atteindre 90 \j.. Ces variations qui, on le voit, affectent surtout

la longueur des fragments de plasmodes, tiennent uniquement à la plus

ou moins grande pression de la masse qui a déterminé l'expulsion. Les

faibles variations du diamètre sont fonction seulement du diamètre de

l'orifice par lequel s'est faite l'évacuation. Elles contiennent un nombre

très variable de noyaux, nombre qui est en rapport avec le volume des

fragments. Nous donnerons à ces masses le nom de gonosphères.

Formation du kyste gélifié de la gonosphère. — Quelques

minutes après l'expulsion, la gonosphère s'est sécrétée, sans que je puisse

dire comment, une enveloppe gélifiée qui peut atteindre l'épaisseur

delO[j. (fig. 164-165). Cette enveloppe est si translucide, sa réfringence est

si voisine de celle de l'eau de mer, que l'on ne se rend compte de son exis-

tence que parce qu'elle retient très facilement à sa surface les particules

diverses, minérales ou organisées qui viennent à son contact. Je n'ai pas

essayé sur la substance qui la constitue de réactions microchimiques.

Au contact même du plasmode, il existe une pellicule résistante, assez

épaisse pour paraître à double contour. Il est fréquent de pêcher ces

kystes lorsque .'es Acartia parasités sont en nombre dans le plankton.

Structure de la gonosphère. — La structure de la gonosphère

ne diffère guère de celle du plasmode. Il est à noter que les noyaux y
montrent toujours au moins un corpuscule central. Les plasmodes où

ce corpuscule fait défaut dans le noyau paraissent donc avoir dépassé le

stade où ils sont susceptibles de sporuler. A côté de ces noyaux normaux,

il existe dans les gonosphères d'assez nombreux noyaux en dégénéres-

cence pycnotique. S'agit-il là d'un phénomène de réduction ? Je ne le

pense pas, parce que le nombre de ces noyaux, par rapport à celui des

noyaux normaux, m'a paru très inconstant. Je n'a' jamais vu les noyaux

des gonosphères en division.

Fragmentation sous le kyste. Stade filoplasmodial prés-

PORAL. — La sporulation ne met pas à s'accomplir depuis l'émiss'on des

masses plasmodiales jusqu'à la libération des flagellispores, plus de deux

à trois heures.

L'examen à l'état vivant ne montre pas qu'il y a t de multiplication

nucléaire dans les kystes gélifiés. Au bout d'une heure environ, l'aspect

du plasmode, dont la structure était restée telle qu'on la voyait dans les
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Acartia, se modifie notablement. Les silhouettes nucléaires deviennent

moins visibles. La surface du plasmode est parcourue par des sillons

s'nueux, qui vont s'approfondissant et découpent la masse entière

jusqu'au centre en lots cytoplasmiques à contour très irrégulier. Ceux-ci,

d'abord immobiles, montrent, vers la deuxième heure, un mouvement

amiboïde lent, mais cependant facile à constater.

Si à ce stade l'on écrase le kyste entre lame et lamelle, on en voit le

contenu s'étaler, bien vivant, sur la lame, sous forme d'une quantité de

petits corps, à la fois amœboïdes et flagellés, associés en chaîne par leurs

pseudopodes, et formant ainsi un filoplasmode des plus étranges.

L'aspect général en est représenté par ]a figure 166, le détail d'une

portion de la chaîne par la figure 167. Chacun des individus a l'aspect

d'une petite amibe à cytoplasme légèrement granuleux. La silhouette du

noyau est redevenue fortement accusée par l'apparition d'une couche de

granules réfringents qui en revêt la surface. Son contenu est clair, sans

différenciation caryosomienne apparente.

Les pseudopodes ne ressemblent pas à ceux du filoplasmode initial.

Ils ne sont ni filiformes, ni ramifiés, ce sont de courtes digitations arron-

dies et quelquefois même capitées et un peu renflées à leur extrémité.

Ils ne sont pas formés par un ectoplasme différencié, mais par la masse

même du cytoplasme. Les pseudopodes connectifs ne paraissent pas

différents de ces pseudopodes libres. Quand les individus sont élognés

les uns des autres, ils s'étirent en un filament plus ou moins long, qui peut

présenter sur sa longueur un ou plusieurs renflements. Mais, quand les

amibes sont rapprochées, leurs pseudopodes connectifs se fondent dans le

corps et les individus ne sont plus séparés que par un isthme très court. La

particularité la plus curieuse de ces individus amiboïdes, c'est l'apparition

précoce des deux flagelles de la flagellispore. Ce sont de robustes fouets,

qui à ce stade paraissent égaux et qui s'insèrent en un point commun
situé sur la marge du noyau. Ils effectuent de longues et lentes ondulations.

Ainsi Paradinium Poucheti passe au cours de son évolution par deux

stades filoplasmodiaux : l'un tout au début du développement chez

l'hôte {filoplasmode initial), qui précède et prépare la constitution du

plasmode massif, l'autre qui résulte au contraire de sa fragmentation, et

qui prépare la formation des spores {filoplasmode présporal). L'existence

de ces deux stades de filoplasmode en deux points aussi essentiels du

cycle du parasite ne pourra être négligée dans la conception générale de

son organ'sation et la recherche de ses affinités.
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Je n'ai jamais constaté la transformation directe des éléments du

plasmode présporal, extrait du kyste, en flagellispores. Mais celles-ci

s'obtiennent très facilement dans le kyste indemne \

Formation et libération des flagellispores. — En surveillant

un kyste au stade filoplasmodial, on voit les éléments lentement ami-

boïdes qu'il contient s'immobiliser complètement et régulariser peu à peu

leur forme, en celle d'un ovoïde à pôles peu différenciés mesurant 12 -j.

de long sur 8 [j. de diamètre, dont le noyau, toujours bien marqué

par son enveloppe granuleuse, occupe entièrement le gros bout. Bientôt,

on voit ces corps effectuer à nouveau un grouillement d'abord lent, puis

plus rapide à l'intérieur du kyste. On distingue même, à travers sa

paroi les flagelles des individus.

Pendant que s'est effectué tout ce travail interne, la paroi kystique

s'est elle-même modifiée. L'enveloppe gélifiée a complètement disparu,

entre le stade à filoplasmode et le stade à flagellispores. Est-ce l'action

prolongée de l'eau de mer ou, plutôt, l'effet d'une substance dssolvante

sécrétée par le parasite à travers la pellicule interne ? Je ne puis le dire.

Toujours est-il que cette dernière seule persiste, pour finalement se

rompre, sans déhiscence spéciale et mettre en liberté les flagellispores,

qui se dispersent aussitôt dans le liquide.

Je n'ai pas pu jusqu'ici étudier ces derniers stades sur matériel coloré.

IV. Les flagellispores (bodonispores).

Morphologie. — Ces flagellispores sont très labiles. Il convient de

les examiner aussitôt sorties du kyste, car elles sont sensibles aux plus

petites variations dans ]a concentration de l'eau de mer. Grâce à leur

nombre, on arrive, malgré leur agilité, à en prendre de bons croquis.

Les figures 169 montrent bien l'aspect de spores indemnes de

toute altération. Elles ont la forme fondamentale d'un ovoïde, un peu

comprimé suivant un de ses diamètres transversaux. La longueur est

de 12 à 14 [j, ; le d'amètre varie dans une même spore de 8 à 10 ;j.. Le pôle

antérieur est arrondi, mais il porte une sorte de bec peu saillant. Le pôle

postérieur est plus ou moins aigu.

Le cytoplasme est finement granuleux. Le noyau occupe le pôle anté-

1. Ces kj'stcs gélifiés sont, à rapprocher de ceux que fonucut les flagi-Ilés bodooidés du genre HeteromUa au

stade végétatif, sphériqu(s plasmodial, iniiuobile, connu sous le nom do Bladocystis, stade considéré par erreur

comme un Blastomycétc. Bans les deux cas, le plasmode enkysté se résout en flagellispores bodoniforracs qui

sent très vraisemblablement des gamètes. (Chatton, Les Blastocystis, stades du cycle évolutif de flagellés

intestinaux. C. r, soc. biol. [mémoires] lxxx, p. 565-560, 1 pi., 1917).



PÉMWINIENS PAMAiSITES 351

rieur tout entier, de telle sorte qu'il est tangent à la paroi cellulaire. Il

ne laisse libre en avant que la cavité du bec. C'est à la base de celui-ci

et par conséquent, au contact même du noyau, tout comme chez les

amibes du filaplosmode présporal, que s'insèrent, en un même point, les

deux robustes flagelles. Mais, ici, ces flagelles sont très inégaux. L'un

d'eux est sensiblement égal à la longueur du corps, tandis que l'autre

la contient environ deux fois et demi. Le premier ondule largement

autour du pôle antérieur, tandis que le second est dirigé en arrière dans

la progression. Le résultat des actions flagellaires est un mouvement

saccadé, non hélicoïdal, très comparable à celui des Bodonidés.

De tout ceci, rien ne rappelle la structure caractéristique des Dino-

flagellés. Il faut pour en trouver des indices examiner le pôle antérieur

du corps, le bec et l'insertion flagellaire.

Mais il convient préalablement de s'entendre sur l'orientation à donner

au flagellé. Lorsque celui-ci qui, je le rappelle, est légèrement aplati, est

vu de profil, l'extrémité du bec se montre déviée de l'axe du corps. Nous

appellerons ventrale la grande surface située du côté de l'extrémité du

bec, dorsale, celle qui lui est opposée.

Lorsqu'on regarde le flagellé par la face ventrale, le bec est dirigé vers

la droite de l'observateur. Il indique donc la face gauche du flagellé. En

d'autres termes, l'axe du bec, s'il était rectiligne, se projetterait sur la

section transversale elliptique du corps, en bissectrice du secteur ventral

droit formé par les deux diamètres de l'ellipse. On peut donc lui reconnaître

grossièrement un côté ventral droit et un côté dorsal gauche. Ces deux

côtés sont inégalement développés. Le côté dorsal gauche se prolonge

sur la face correspondante du corps en une crête qui vers le premier quart

antérieur du flagellé se confond insensiblement avec la surface générale. Le

côté ventral-droit, au contraire, est excavé et se di'esse perpendiculaire-

ment à la surface sphérique du pôle antérieur. En somme, entre la saillie

du bec et la surface du corps, se trouve l'ébauche d'un sillon hélicoïdal,

long d'un demi-tour à peine, qui a son origine sur la face ventrale

et qui descend en tournant de droite à gauche, c'est-à-dire exactement

dans le même sens que le sillon hélicoïdal des dinospores des Syndi-

nium, des Blastodinium, etc., de toutes les formes dextres de Dinofla-

gellés.

Indices d'une structure péridinienne. — Ainsi, les flagelhspores

bodoniformes de Paradinium Poucheti montrent l'ébauche d'une struc-

ture périd'nienne. Mais celle-ci est si peu accentuée qu'il faut, pour la
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reconnaître, une analyse minutieuse. D'aucuns pourraient même penser

qu'il serait artificiel de vouloir en tirer, contre d'importants caractères

qui s'y opposent, la preuve d'une parenté des Paradinium aux Dinofla-

gellés. Ce n'est pas le parasite des Acartia qui nous fournira la réponse à

cette objection. Nous la trouverons dans l'étude des Atelodinium et des

« spores à rostre ».

Destinée des flagellispores. — Le sort des flagellispores après

leur libération m'est inconnu. Elles représentent probablement des

isogamètes qui, dans les conditions normales, se fusionnent, fournissant

un ookinète qui est lui-même l'agent d'infection.

Mais il ne me paraît pas certain que ce soit sous la forme flagellée

même que s'effectue la fécondation. J'ai vu une fois sur une lamelle

déposée sur l'eau d'un bocal où se trouvaient beaucoup de kystes de

Paradinium et beaucoup de flagellispores libres, ramper, de petites

amibes, de la taille des éléments du filoplasmode, à pseudopodes fila-

menteux et ramifiés, et dont le gros noyau, bien visible en clair, était

enveloppé d'une mince couche granuleuse. Je ne serais pas étonné que

ces amibes ne soient autre chose que des flagellispores de Paradinium

revenues à l'état amiboïde après leur libération. Mais je dois dire que je

n'ai pu répéter et préciser l'observation.

Genre ATELODINIUM iiov. gn.

Flg. 171-178, pi. XVI; 187-190, pi. XVII.

Espèce type du genre : Atelodinium microsporuyn nov. sp.

Svmmaira

Atelodinium microsporum, p. 353.

Hôte et fréquence, p. 353. — Aspect et répartition du plasmodc, p. 3.53.— Structure du plasmode, p. 354. —
Sporulation interne, p. 354. — Morphologie péridinieune des spores, p. 355.

Atelodinium parasUicum, p. 355,

Hôte et fréquence, p. 355. — Aspect et répartition du plasmodc, p. 356. — Structure du plasmode

mitose, p. 356. — Plasmode en involution, p. 357.

Je crée ce genre pour deux formes parasites de Paracalanu^ parvus

dont le plasmode présente les mêmes caractères que celui de Paradinium

Poucheti, mais qui en diffèrent par leurs spores dont la morphologie

péridinienne est beaucoup plus accusée que celle des bodonispores de

l'espèce que nous venons d'étudier. Mais je dirai de suite que l'étude de

ces formes est encore un peu précaire. La présence simultanée chez les

Paracalanus, de trois parasites cœlomiques : un Syndinium à spores poly-
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morphes, et les deux formes qui vont nous occuper compliquait leur

étude et rendait surtout délicate l'attribution à telle ou telle forme

plasmodiale, de telle ou telle forme sporale. J'ai déjà exprimé les

doutes que j'avais au sujet de l'attribution des « spores à rostre «. Je

serai amené à la fin de ce chapitre à discuter de cette question et à

éclairer le lecteur sur la valeur de la solution qui lui est provisoirement

donnée.

Atelodinium microsporum nov. sp.

Fig. 177 et 178, pi. XVI; 187-188, pi. XVII.

Type de l'espèce parasite de la cavité générale de Paraca^anus

parvus CL. à Banyuls-sur-Mer. Automne (fig. 178, pi. XVI ; 187-188,

pi. XVII.)

HoTE ET FRÉQUENCE. — Ce parasite est beaucoup moins fréquent

chez Paracalanus parvus, que Syndinium turho et aussi que l'autre forme

à^Atelodinium. Il ne m'est connu qu'aux stades avancés de son déve-

loppement. Je Tai choisi comme type du genre car c'est la seule forme

dont les .spores me soient connues.

Aspect et répartition du plasmode. — Le plasmode offre le même
aspect fondamental que celui de Paradinium Poucheti. Mais les noyaux

y sont moitié plus petits et, par conséquent, beaucoup plus nombreux.

Ils mesurent de 3 à 4 [x et montrent le plus souvent des caryosomes.

Le plasmode est plus diffus que chez les Acartia. Il ne se présente pas sous

forme de masses, mais sous forme de réseau ou de lames. Il y a une lame

pariétale sous-jacente à l'hypoderme et deux lames correspondant aux

masses génitales de P. Poucheti. Ces lames sont anastomosées par des

travées passant entre les faisceaux musculaires. Il y a aussi une masse

périnervienne. In vivo, c'est naturellement la lame pariétale qui est le

plus visible, et sa présence fait croire que le corps entier est rempli de

plasmode. En réalité, ici aussi la masse parasitaire est beaucoup moins

encombrante que celle des Syndinium. A cause de la petitesse des noyaux,

bien visibles, on ne peut guère confondre ce parasite avec un Syiidinium.

Il n'en sera pas de même di Atelodinium parasWcum à propos duquel

j'insisterai sur les caractères qui distinguent in vivo les Syndinium des

Paradinides.

Par contre il est chez Paracalanus parvus un tissu qui existe d'ailleurs

aussi chez les Clausocalanus et chez d'autres genres, avec lequel le plas-

AKCH. de Zool. EXP. et GÉN. — T. 59. — F. 1. 23
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mode à'Atdodinium microsporum pourrait être très facilement con-

fondu :

C'est le tiss.. plasmodial, lui aussi, qui, chez le mâle à l'avant-dernier

stade, se développe, principalement dans la tête, autour des fibres muscu-

laires. Ce tissu, qui n'est autre chose que le résultat d'une prolifération

intense du sarcoplasme, comprend une grande quantité de petits noyaux

sphériques nucléoles, de la taille de ceux d'Atelodinium itiicrosporum

ou un peu plus petits, épars dans une masse cytoplasmique alvéolaire.

Ce tissu affleure sous la cuticule du Copépode, entre tes fibres muscu-

laires, exactement comme fait un plasmode d'Atelodinium. Mais ce

tissu néoformé, dans lequel se différencieront les éléments musculaires

supplémentaires du mâle mûr, coexiste toujours avec un testicule bien

développé. La présence d'un plasmode d^Atelodinimn amène toujours,

au contraire, comme c'est le cas pour tous les parasites cœlomiques, la

castration parasitaire et la régression presque complète de la glande

génitale. L'examen de celle-ci s-^ra donc un moyen sûr de différen-

ciation.

Structure du plasmode. — La structure est fondamentalement la

même que chez Paradinium Pouclieti ; mais on peut dire d'une manière

générale du plasmode des Atelodinium, qu'il conserve beaucoup plus

longtemps que celui de Paradinium Poucheti sa structure initiale et que,

par conséquent, la différenciation du plasmode quiescent et des blastodes

y est beaucoup moins accusée. Les lobes du plasmode évoluent à peu près

simultanément, et lorsque le plasmode devient quiescent ou même lors-

qu'il entre en involution, cela se produit d'une manière à peu près uni-

forme dans toute son étendue.

Le plasmode jeune est formé de lobes juxtaposés. Le cytoplasme est

très basophile, les noyaux bien délimités, mais sans membrane propre,

la chromatine uniformément granuleuse et moins colorable que le cyto-

plasme. Il y a le plus souvent deux nucléoles très basophiles. En s'accrois-

sant, les noyaux augmentent légèrement de taille, jusqu'à mesurer

5 [j.. J'ai ra;ement observé des plasmodes d'^. 7nicrosporum en

involution.

Sporulation interne. — Chez Paradinium Poucheti, les masses

plasmodiales évacuées spontanément ou non se sécrètent en très peu de

temps si le plasmode expulsé est mûr, leur kyste gélifié. Chez les Atelo-

diniu7n, quelque soit le degré de maturité du plasmode, jamais le phéno-

mène ne se produit, non plus que l'évolution qui lui succède. Le plasmode,
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dont tous les lobes s'accroissent et mûrissent à peu près simultanément,

sporule tout d'une masse à l'intérieur de l'hôte comme celui d'un Syndi-

nium. Et la résolution du plasmode en spores s'effectue comme chez ces

derniers. Le plasmode se dissocie d'abord en sphères d'inégal calibre et

contenant un nombre très variable de noyaux, sphères qui équivalent

aux masses primaires dans la sporulation des Syndinium et aux gono-

splières dans celle de Paradinium Poucheti.

Des sillons apparaissent à la surface de ces sphères qui se découpent

en spores. Celles-ci se séparent d'emblée et peuvent constituer pendant

un certain temps des aggrégats de deux, trois ou quatre éléments, déjà

mobiles. Ceux qui comprennent deux spores peuvent donner l'illusion

de bipartitions longitudinales ou de copulations. Ces couples se meuvent

en tournoyant autour de leur axe de tangence.

Morphologie péridinienne des spores. — Les spores diffèrent

beaucoup de celles de Paradiniuyn Poucheti. Sans être gymnodiniformes

comme celles des Syndiîiium, elles offrent des caractères péridiniens

manifestes. Elles sont nettement ovoïdes, sans aplatissement, de très

petite tail'e : 6 ;/ de long sur 5 ;j. de plus grand diamètre. D'un point

situé très peu au-dessous du pôle antérieur part un sillon hélicoïdal

étroit, bien délimité qui, sans altérer l'ovoïde, fait d'avant en arrière

et dans le sens inverse de celui des heures, un peu moins d'un tour de

spire. Il est parcouru par un flagelle ondulant qui se termine par une

extrémité libre à peu près égale au tiers de sa longueur. Il n'y a pas de

sillon longitudinal. Je n'ai pas vu non p'us le flagelle axial. Mais il n'est

pas douteux pour moi qu'il existe, iDrobablement très difficile à voir à

cause de la petite taille des élén ents. Le noyau est bien évident, sous

l'aspect d'une vacuole claire, située au centre du corps. Ainsi, tant par

son mode de croissance que par sa sporulation et surtout par la forme de

ses spores, Atelodinium microsporum se place entre Paradinium Poucheti

et les vrais Péridiniens.

Atelodinium parasiticum n. sp.

Fig. 171-176, pi. XVI; 189-190, pi. XVn.

Type de l'espèce parasite de Paracalanus parvu^ Cl. à Banyuls-

sur-Mer. Automne (fig. 170-175, pi. XVI; 189-190, pi. XVII.)

Hôte et fréquence. — Ce parasite, beaucoup plus commun que le

j)récédent, paraît, au premier abord, beaucoup plus rare chez son hôte
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que Syndiîiium turbo. Mais cette rareté n'est qu'apparente. L'étude des

coupes faites dans une masse de Copépodes provenant d'une même
pêche, fixés et inclus ensemble (v, page 207) montre que le parasite existe

chez beaucoup d'individus où on ne le soupçonne pas à l'examen in vivo,

ce qui tient encore ici à l'architecture du plasmode jeune qui n'est point

massif, mais lamelleux ou réticulé. De plus, à moins d'unexamen attentif,

ce plasmode peut être facilement confondu avec le plasmode en voie

d'extension des Syndinium ; aussi est-il utile de bien préciser les caractères

distinctifs des deux parasites à l'état vivant.

Aspect et répartition du plasmode. — La figure 171 montre un

jeune Paracalaiius à trois segments, infecté par A. parasittcum. C'est

là un des stades les moins avancés que j 'aie pu observer, mais il s'en faut

cependant qu'il soit initial. Mais à ce stade déjà nous lui trouvons d'impor-

tantes différences avec les Syndinium. C'est d'abord l'aspect bourgeon-

nant et ramifié ; la fragmentation du plasmode en masses d'inégale

importance. C'est ensuite l'aspect des noyaux. Ainsi, dans la masse sub-

sphérique que représente la figure 174 et que l'on confondrait aisément,

à cause de sa forme, d'ailleurs un peu exceptiomielle, et de sa situation au

contact de l'intestin, avec un jeune plasmode encapsulé de Syndinium,

on distingue parfaitement les noyaux et leurs caryosomes, ce qui n'est

jamais le cas pour les Syndinium. Aux stades plus avancés, le plasmode,

dont les lobes se sont multipliés par plasmotomie et sont devenus

concrescents, encombre la plus grande partie de la cavité générale, sans

toutefois l'emplir complètement. La répartition est la même que celle

d'^. microsporum. Ce plasmode diffère encore de celui des Syndinium

par sa labihté beaucoup moins grande. Jamais on ne le voit subir, par suite

d'une compression prolongée, ou au contact de l'eau de mer, des alté-

rations semblables à celles que nous avons décrites chez les Syndinium.

Structure du plasmode. Mitose. — La structure est la même que

chez A. microsporum, mais on observe ici, dans les plasmodes avancés,

une différenciation un peu plus marquée des blastodes. Elle l'est beaucoup

moins cependant que chez Paradinium Poucheti. Ils sont caractérisés

simplement par le tassement des noyaux. Les noyaux n'ont pas de mem-

brane propre, mais ils sont cependant fort bien déhmités. Ils montrent

toujours la même chromatine pâle et uniformément granuleuse, et un,

deux ou trois nucléoles. J'ai bien vu chez cette forme leur mode de divi-

sion. La chromatine qui provient des nucléoles dissous s'agence en

spirème très basophUe. Ce spirème se coupe en chromosomes bien
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individualisés, et non décomposables en microsomes. Ces chromo-

somes se mettent au fuseau, en plaque équatoriale. Aux pôles du

fuseau se voient nettement deux centrioles. La plaque équatoriale

se scinde en deux plaques filles dont les chromosomes émigrent

aux pôles. Je n'ai pas vu l'anaphase. Prophase et mésophase se passent

à l'intérieur de la vésicule nucléaire, sans participation du cytoplasme.

Nous avons donc ici ce que j'ai appelé une mésomitose (1910).

Plasmode en involution. — On ne peut guère plus pour A. parasi-

ticum, que pour A. microsporum parler de blastodes et de plasmode quies-

cent. Les premiers sont à peine indiqués par un tassement des noyaux. Mais

la maturation du plasmode est ici à peu près simultanée dans toute son

étendue. De même l'involution s'y effectue-t-elle d'une manière uniforme.

Elle se manifeste comme chez Paradinium Poucheti par la dissolution

des nucléoles, l'abaissement de la chromaticité nucléaire et l'apparition

d'une auréole striée autour des noyaux. Mais, en plus, le noyau, qui

chez Paradinium Poucheti augmentait légèrement de volume, subit

ici une hypertrophie considérable. Il s'accroît jusqu'à mesurer 20 [x.

Le plasmode prend alors l'aspect d'un reticulum, dont les noyaux,

méconnaissables in vivo, paraissent être les mailles. Des limites appa-

raissent dans la région mitoyenne des travées découpant le plasmode

qui revêt l'aspect d'un collenchyme végétal. Sur les coupes, on voit que

le contenu nucléaire forme un grossier coagulum. J'avais été tenté de

considérer les premiers de ces plasmodes que j'avais rencontrés comme

représentant un parasite autonome. L'apparition de limites celluUaires

entre les vaculeos pouvait être regardée comme le début d'une sporu-

lation. La connaissance des stades qui relient ceux-là à ceux de la végé-

tation normale du plasmode, les caractères des noyaux, l'existence de

phénomènes très semblables chez P. Poucheti, où ils n'aboutissent

jamais, non plus qu'ici, à un processus évolutif, me les font considérer

comme représentant vraiement une dégénérescence du plasmode, dégéné-

rescence dont la cause reste d'ailleurs à déterminer.

Je n'ai jamais saisi sur le vif la sporulation d'^. paraslticum, et

sur les coupes je n'ai jamais vu avec certitude les stades de résolution du

plasmode. J'ai été tenté d'attribuer à ce parasite les « spores à rostre »

dont j'ai déjà parlé au chapitre des Syndinium. Mais certains, caractères

de ces spores peuvent les faire considérer aussi ])ien comme des germes

syndiniens que comme des germes paradiniens. Je les étudierai avec

les Paradinides d'identité incertaine.
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Formes d'identité incertaine
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I. Les spores a rostre.

Fig. 179-180, pi. XVI ; 191-19Î, pi. XVII.

Morphologie.— Ces spores se rencontrent dans les mêmes conditions

que celles des Syndinium, dans les carapaces de Copépodes. Elles ont

aussi la taille des macrospores : 15 [j., mais non leur forme turbinée. La

La forme générale rappelle au contraire celle de la spore d'^. micro-

sporum. C'est un ovoïde non aplati, dont le petit bout, qui est antérieur

dans la locomotion, est relevé en un rostre assez aigu. La région posté-

rieure est au contraire arrondie et ventrue. A la base du rostre, qui n'est

pas sans rappeler le bec de Paradinium Poucheti, se trouve, comme chez

cette dernière forme, une dépression, qui, très limitée chez le parasite

des Acartia, se continue ici en un sillon hélicoïdal aussi bien défini que

celui des Syndinium, mais pas plus long que celui à'Atelodinium micro-

sporum. Il ne fait comme lui qu'un demi-tour de spire environ, d'avant en

arrière, toujours dans le sens inverse de celui des heures. Il n'atteint pas

le pôle postérieur du corps, dont il ne déforme d'ailleurs pas le galbe. Ce

sillon est large. Ses deux lèvres sont bien marquées sans être saillantes,

sauf à l'origine antérieure du sillon, où la lèvre postérieure s'élève en

une forte crête qui se trouvant brusquement coupée, se termine en

une sorte de bec aigu dirigé en avant. Le ressaut qui forme l'une des

marges de ce bec se continue d'avant en arrière, en tournant un peu

obliquement dans le sens des heures, et détermine un sillon à une seule

lèvre qui est l'homologue du sillon longitudinal des Syndinium, bien

qu'il n'aborde point en arrière le sillon hélicoïdal. Il est parcouru par un

flagelle récurrent qui s'insère sous la saillie du bec, au point de jonction

du sillon hélicoïdal avec le sillon longitudinal et qui se prolonge par une

partie libre égale à environ la moitié de sa longueur totale. Mes dessins

ne montrent pas de flagelle ondulant dans le sillon hélicoïdal. Mais,

étant donné qu'il est souvent fort difficile à voir et que les spores s'altè-

rent très facilement, je ne doute pas de son existence.

On voit que par leur morphologie externe ces spores rappellent tout
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à fait celles d'Atelodinium micros'porum dont elles ne diffèrent que par

l'existence du rostre et du sillon longitudinal. Mais, par l'aspect de leur

corps cytoplasmique, ce sont plutôt des spores syndiniennes : comme
chez ces dernières, le noyau est invisible in vivo et le cytoplasme contient

des trichites disposés comme ceux des macrospores.

Structure. Le Blepharoplaste. — Mais la structure nucléaire

nous ramène plutôt au tjrpe paradinien. Le noyau qui est central, comme
chez les spores d''Atelodinium parasiticum, est ovoïde, vésiculeux, à paroi

nette, mais sans membrane propre. Il contient une chromatine très pâle

disposée en trabécules allant d'un gros caryosome subcentral à la paroi

nucléaire. Les trichites sont conservés dans le cytoplasme. Du côté dorsal,

sous-jacent à la cuticule, se trouve une longue baguette effilée à ses deux

extrémités, dont l'une se trouve à la pointe du rostre, et dont l'autre se

termine au niveau du noyau. Cette baguette paraît à première vue repré-

senter une côte squelettique, analogue par exemple à la côte de renforce-

ment de la membrane ondulante chez les Trichomonas. Mais elle me
paraît, d'après son mode de formation, avoir plutôt la valeur d'un kine-

tonucleus. Dans le frottis même où se trouvaient les spores, il y avait

aussi des aggrégats de deux ou plusieurs futures spores nonencore séparées.

Les noyaux de ces éléments se trouvaient à un stade rappelant assez le

synapsis ou plutôt le stade en bouquet de la spermatogenèse Ils étaient

piriformes et les chromosomes bien individualisés, convergaient vers le

pôle aigu où se voyait très net un grain chromatique que l'on ne peut

considérer que comme un centrosome. Dans certains éléments, ce centro-

some était sphérique. Dans d'autres, au contraire, on le voyait commen-

çant à s'allonger en un bâtonnet. Bien que je n'aie pas vu de stades inter-

médiaires entre celui où le bâtonnet est très court et encore en relation

avec le noyau, et celui où le bâtonnet s'est allongé en baguette et séparé

du noyau, je n'hésite guère à croire que la baguette n'est autre que le

bâtonnet centrosomien allongé. Je rappelle que chez les Syndinium nous

avons eu des stades de dissociation du plasmode montrant des noyaux

en candélabre, où nous n'avons pas constaté, non plus d'ailleurs que dans

les spores mûres, de formation kinétique.

Les spores à rostre nous apparaissent avec un ensemble de caractères

dont les uns : noyau invisible in vivo, trichites cytoplasmiques, sont des

Syndinium, dont les autres : morphologie externe de la spore, structure

du noyau, sont des Paradinides, et dont d'autres enfin : existence d'un

kinetonucleus, apparaissent comme hérités de quelque Bodonidé.
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Attribution générique et spécifique. — Ce sont ces spores que

j'ai appelées à tort en 1910 a « spores à forme Oxyrrhis ».

A comparer Oxyrrhis marina tel queSENN (1911) l'a récemment décrite

aux spores que nous venons d'étudier, on voit que si l'organisation fonda-

mentale de ces flagellés reste la même, ils sont néanmoins d'un type

presque opposé. Chez Oxyrrliis en effet, le pôle arrondi est antérieur, les

sillons et les insertions flagellaires postérieures. Et ceci n'est point simple-

ment l'effet d'une inversion du sens de la locomotion. Car si l'on retournait

un Oxyrrhis pour tenter de le superposer à la spore à rostre, on verrait

le sillon hélicoïdal s'élever au lieu de s'abaisser et tourner, dans le

sens des heures, à l'inverse du sens du sillon hélicoïdal de la spore à

rostre.

Des caractères de cette spore, il n'est pas possible, on le voit, de tirer

de conclusion certaine relativement à son attribution spécifique et même
générique. De nouvelles recherches sont nécessaires pour la fixer. J'avoue

que, sans l'existence des trichites, j'aurais moins hésité à l'attribuer à

Atelodinium parasiticum. Mais jamais ni le plasmode ni la spore d'un

Paradinide ne m'a montré de semblables inclusions, non plus d'ailleurs

que les concrétions qui leur donnent naissance. C'est à cause de la

grande ressemblance de la spore à rostre avec celle d'Atelodinium parasi-

ticum, et à cause de la structure de son noyau définitif que j'ai cru devoir

la décrire ici plutôt qu'au chapitre des Syndinium.

Il nous reste, pour terminer l'étude des Paradinides, à signaler deux

formes appartenant incontestablement à ce groupe, mais dont l'attri-

bution spécifique et générique reste douteuse, leurs spores étant inconnues.

II. Paradinide indéterminé

parasite à'Oithona plumifera. Baird, à Banyuls-sur-Mer.

Fig. 181, pi. XVT.

«Parasit 21 », Apstein (1911, p. 221, flg. XX).

Chez trois individus d'Oithona plumijera, j'ai observé, remplissant la

cavité générale, un plasmode de Paradinium, semblable, en tous points,

à celui d'AcAirtia Clausi.

Une des Oithona plumifera portait à l'extrémité de l'abdomen un vaste

sac contenant une très grande quantité de corps amœboïdes, qui étaient,

très vraisemblablement, les futures spores du parasite. Il n'y avait point

de kyste gélifié, mais une pellicule d'enveloppe très nette. J'ai perdu
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FlG. CXL ter. Un APSTEIN (1911). « Pantsit 21 » ; n,

sur la furca d'une OUhona (sp.)x 50; b,

spore (immobile au moment de l'observa-

tion), issue du sac a. La confrontation

de cette figure avec notre figure 180

montrera qu'il s'agit d'un Paradinium.

l'exemplaire, qui était entre lame et lamelle, avec beaucoup d'autres

copépodes, en voulant l'en séparer.

C'est certainement un parasite du même gem'e, peut-être la même

forme, qu'ApsTEiN a signalé, appendu

à l'extrémité de l'abdomen, chez une

Oithona du Kattegat (août 1909) :

« Diesen Parasiten fand ich bei Oitfiona,

nicht bei Calanus, ich môchte ihn

aber hier m't erwâhnen. Am Abdomen

dicht vor der Furca fand sich eine

etwa eifôrmige Blase. Beimôfifnen der-

selben entquollen ihr zahlreiche ovale,

12 ;j. lange Kôrper (fîg. 20 6), die an

einem Ende einen deutlichen Kern

erkennen liessen, sonst aber keinerlei

Struktur zeigten. Im ersten Augen-

blick glaubte ich Sporen von Myxos-

poridien vor mir zu sehen. »

A comparer la spore h avec les bodo-

nispores de Paradinium Poucheti, telles qu'on les voit, non flagellées et

immobiles, dans le kyste non mûr, on se fera de la nature du parasite une

idée toute différente de celle que suggère Apsteest, et plus vraie je crois.

III. Paradlnide indéterminé

parasite de Clausocalanus arcuicornis Cl. à Banyuls-sur-Mer.

Fig. 182-183, pi. XVI.

Observation unique d'un jeune mâle à 4 segments abdominaux,

de Cl. arcuicornis dont la cavité générale était remplie du plasmode d'un

Paradinium qu'il ne m'a pas été possible de différencier des autres

espèces. A l'extrémité de l'abdomen de ce mâle étaient appendues deux

masses indivises et multinucléaires de ce plasmode. Elles n'étaient pas

protégées par un kyste gélifié, mais par une mince pellicule d'apparence

chitineuse. Par de très petits orifices de cette enveloppe, de courtes expan-

sions protoplasmiques, non ramifiées, faisaient saillie, mobiles, s'incur-

vant ou se tordant en tous sens et prenant un aspect moniliforme. Elles

témoignaient ainsi de l'activité amiboïde du plasmode.

Le Clausocalanus a été perdu au cours de la manipulation destinée à

l'isoler.
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IV. Paradinide indéterminé

parasite de Centropages typicus, à Banyuls-sur-Mer.

Se présentait à l'état de plasmode dans toute la cavité générale,

comme Paradinium Poucheti chez Acartia Clausi.

Conditions d'existence et parasitisme des Paradinides

Les Paradinides exercent sur leurs hôtes, exactement la même action

que les Syndinium dont l'effet le plus manifeste est la castration para-

sitaire précoce et totale.

Mais, dans le dénouement du conflit entre l'hôte et le parasite, il y a

des différences, et, d'ailleurs, comme chez les Syndinium eux-mêmes, des

variations.

La sporulation à^Atelodiniummicro'^poriim'^dA'&ii coïncider comme celle

de Syndinium turho, avec la mort de l'hôte. On n'est pas surpris de constater

que Paradinium Poucheti, qui ne sporule pas dans son hôte et dont le plas-

mode est éliminé au fur et à mesure qu'il s'accroît, ne détermine pas la

mort du Copépode. Ce qui reste à préciser, c'est comment l'évacuation des

gonosphères peut s'effectuer par le tube digestif sans danger pour l'hôte.

La croissance continue et la sporulation intermittente mais prolongée,

de Paradinium Poucheti peut être assimilée, sinon au point de vue du

mécanisme du moins au point de vue du résultat, à une pa isporogenèse.

C'est, ici encore, l'existence de l'hôte ménagée et son exploitation

théoriquement indéfinie par le parasite.

Mais, il semble que dans ce cas, la réalité soit beaucoup moins proche

encore de la théorie que dans le cas des Blastodinium. La fréquence de

masses plasmodiales volumineuses et involutives montre que la vitalité

et l'activité génétique du jDarasite soit loin d'être indéfinies.

C'est encore une question à élucider que celle de la destinée du plas-

mode en involution et du Copépode qui le contient . Certains aspects, vus dans

les coupes, donneraient à penser que le plasmode dégénéré peut être progres-

sivement résorbé. L'existence d'^car^m adultes, à cavité générale complè-

tement vide, sans glandes génitales, tendrait à confirmer cette opinion.

Il semble ainsi que la nécessité de sortir de l'hôte pour sporuler soit

plutôt une entrave à l'expansion du parasite. En d'autres termes, Para-

dinium Poucheti paraît, tant au point de vue du mode d'édification du

plasmode, qu'au point de vue de sa sporulation, encore incomplètement
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adapté aux conditions d'existence, très étroites, que lui impose son parasi-

tisme cœlomique.

Affinités des Paradinidse

Nous discuterons les affinités des Paradinidœ dans l'essai de classifi-

cation qui termine ce mémoire, p. 444.

LES BLASTULOID/E Neresheimer 1904

Sous le nom de Blastuloidœ, Neresheimer (1904) a créé un groupe

de Mésozoaires qui comprenait le genre Neresheimeria Uebel, plus connu

sous le nom de Lohmanella Neresheimer (nec Trouessart) et le genre

Amœbophrya Keppene. J'accepte ici le groupe des Blastuloidœ par

mesure d'ordre, en l'extrayant des Mésopaires et comme équivalant aux

Paradinidae et aux Ellohio^isidœ, mais j'en restreins la compréhension

au seul genre Neresheimeria.

Genre NERESHEIMERIA Uebel 1912

Lohmannia Neeesheimer (1903, p. 757), nec Lohmannia JNIICHAEL (191 (Acariens).

Lohmanella NeresheiiMer (1904, p. 1.37), nec Lohmanella Trouessart (Acariens).

Neresheimeria Uebel (1912, p. 461).

Espèce type du genre : Neresheimeria catenafa (Neresheimer)

Sommaire

Habitus général, p. 362. — Historique, p. 364.

Nommiclature, p. 365. — Hôtes ; rép.artition géographique, p. 365.

Neresheimeria catenata, p. 366.

I._ Fréquence, p. 366.— Situation clans l'hôte, p. 366. — « Tête et rhizoWes », p. 367.— Articles, p. 367. —
Structure plasmodiale des artich^s, p. 36«.— Structure plasmodialc de la tête, p. 3.69. - Etui et rhizoïdes

postérieurs, p. 370. — Formation et multiplication des articles (Début de la sporogénèse), p. 370. -

Stades reculés du développement, p. 372.

II. — Interprétations. Interprétation des stades jeunes; ce qui reviendrait îi l'Iiôtc et au parasite, p. 374. —
La « plaque syncytiale de FritUlaria pelhtcida, p. 375. — Hypothèse relative aux premiers stades du

parasite, p. 376. - Ce que serait la Neresheimeria intégrale, ses affinités, p. 376. — Homologle8 et signi-

fication de la cavité; la conception des Blnstuloîderi, p. 378. — La siguiûcation du développement

caténulaire ; la conception des Catenata, p. 370. ^ Analogies avec Paradinium Poueheti, p. 380. —
Neresheimeria et Amœbophrya, p. 381.

Neresheimeria paradoxa, p. 382.

Habitus général. — Les Neresheimeria sont des parasites des Fritil-

laires (Appendiculaires) chez lesquelles elles occupent la région génitale.

La FritUlaria pellucida, que représente la fig. cxliii, montre, dans la

région postérieure de son corps, une Neresheimeria. Ce singulier parasite

enserre l'estomac dans une corbeille de pseudopodes qui s'insèrent sur

une sorte de tête à laquelle font suite une série d'articles creux, multi-
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nucléés, à structure plasmodiale, dont le dernier aborde la marge posté-

rieure du corps, là où, normalement, se trouve l'orifice évacuateur des

produits génitaux.

Historique. — C'est Lohmann (1896) qui, incidemment, signala le

premier ces parasites dans ses Appendicularien de la Plankton Expédition,

esquissant sommairement leur organisation. Il les tenait pour des Proto-

zoaires et leur trouva des ressemblances avec les Acinétiens. Les obser-

vations de ce savant n'ont plus, aujourd'hui, qu'un intérêt œcologique et

géographique. Nous les résumerons un peu plus loin.

Neresheimer, en 1903, retrouva, à Villefranche-sur-Mer, le parasite

de Lohmann chez Fritillaria pellucida Busch et chez Fritillaria haplos-

toma Fol. Grâce à ces matériaux et à ceux qu'il reçut de diverses autres

stations, il put faire, de ces êtres étranges, une très claire description, qui

nous fournira même, en partie, les éléments d'une interprétation de leur

organisation, très différente de celle qu'il en a donnée lui-même.

L'étude de Neresheimer, faite surtout d'après du matériel conservé,

laisse inconnues l'évolution du parasite à l'état libre et ses formes de re-

production et partant ses affinités réelles. Et, c'est bien plutôt éluder que

résoudre ce dernier problème, que classer comme l'a fait Neresheimer,

ce parasite parmi les Mésozoaires : « Lohmann hielt den Parasiten offen-

bar fiir eine Suctorienart. In Wahrheit handelt es sich um ein typisches

Mesozoon. » Il les range, avec Amœbophrya sticholonchœ Keppène,

dans un groupe nouveau, les Blastuloidea qu'il oppose aux Planuloidea

(Dicyémides et Orthonectides) et aux Mesenchymia {Trichoplax et

Treptoplax. On sait, aujourd'hui, que ces derniers sont en réalité des

planulas d'Hydroméduses (Krumbach 1907).

Nous avons vu que V. Dogiel, qui a, lui aussi, son groupe de Méso-

zoaires, les Catenata, y associe, malgré les protestations de Neresheimer,

les Neresheimeria avec les Haplozoon. Peut-être contribuerons-nous à faire

l'accord entre ces deux auteurs. Les Haplozoon ont pris plus haut, la place

à laquelle leur donne droit leur essence de Péridiniens stricts. Bien que la

nature des Neresheimeria soit beaucoup plus énigmatique, nous croyons

pouvoir traiter de ces organismes dans ce mémoire. Et, s'ils s'y retrouvent

en compagnie des Haplozoon, — encore que très loin d'eux — c'est, on le

verra, pour des raisons toutes différentes de celles qui ont amené Dogiel h

sa conception des Catenata et qui sont la critique même de cette conception.

J'ai pu étudier, à Banyuls, uniquement sur le vivant, Neresheimeria,

catenata. J'ai vérifié et confirmé, à quelques détails près, les descriptions
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de Neresheimer. Je n'ai pu, malheureusement, à cause de la pénurie

de matériel, pousser l'étude de la reproduction notablement plus loin

que l'a fait cet auteur. Mais, grâce surtout à l'observation des Fritil-

laires vivantes, je suis arrivé à une interprétation de l'organisation de

Neresheimeria catenata et de ses rapports avec l'hôte, très différente de

celle qu'a produite Neresheimer^

Nomenclature. — Cet auteur avait, tout d'abord (1903), donné à ces

parasites des Fritillaires le nom de Lohmannia, qui était préoccupé. Il le

changea, l'année suivante, en celui de Lohmanella, qui eut cours jusqu'à ce

qu'en 1912, Uebel fit remarquer que ce nom était, lui aussi, préoccupé

et il lui substitua celui de Neresheimeria.

HoTES. Espèces. Répartition géographique. — Neresheimer a

distingué, chez ses Fritillaires, deux espèces de Neresheimeria : N. catenata

et N. paradoxa, d'après la forme des pseudopodes, caractère qui peut

sembler déjà très fragile. Il nous le paraîtra d'autant plus que ces pseu-

dopodes, je crois pouvoir le montrer, n'appartiennent pas au parasite.

D'ailleurs, Neresheimer n'a pas clairement indiqué comment ces deux

espèces se répartissaient chez les Fritillaires. Encore moins est-i' possible

de connaître cette répartition chez les Fritillaires étudiées par Lohmann.

C'est donc pour le genre seulement que l'on peut parler de répartition géo-

graphique et œcologique. Je la résume par le tableau suivant, d'après les

observations de Lohmann, de Neresheimer, les miennes et celles d'UEBEL.

Stations Hôtes

Courant équatorial nord, au sud des îles du F. formica Fol, F. pellucida Bttsch,

cap Vert (Lohmann) F. sargassi, F. haplostoma F Oh.

Contre-courant de Guinée, au sud des îles F. formica, F. pellucida, F. sargassi.

du cap Vert (Lohmann) F. haplostoma.

Mer des Sargasses (Lohmann) F. pellucida.

Naples (Lohmann) F. pellucida.

Villefranche-sur-Mer (Neeesheimer. Fé-

vrier-Mars 1903) 1 F. pellucida, F. haplostoma.

Villefranche - sur - Mer (Ghatton, Mars-

Avril 1911) F. pellucida.

Banyiils-sur-Mer (Chatton, Novem-

bre 1906, Mars 1907) F. pellucida.

1. Neresheimer a examiné en outre des planctons conservés péchés à Villefranche par MOSER(mars 1900),

ScHEEL (avril 1903) et par Woltereck (par 500 m.) ; à Marseille, par Drzwecki (mai 1903); à Kovigno par Reit-

ZENSTEIN (mai 1903) ; à Messine par R. Hertwig (mars 1899) ; à Chypre et à Bergen par Maas. Il y avait des

Fritillaires dans tous ces planctons, mais l'auteur ne dit pas quelles espèces et si toutes étaient parasitées. Il me
semble très peu probable, étant donné ce que l'on sait de la répartition géographique de F. pellucida, que celle-ci

ait été pêchée à Bergen. Toutes les autres données confirment ce que j'ai dit à ce sujet.
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Comme l'on voit, c'est surtout chez Fritillaria pellucida que les

Neresheimeria ont été rencontrées et c'est chez cette espèce, à peu près

uifiquement, qu'elles ont été étudiées. Des deux formes distinguées par

Neresheimer, c'est A', catenata qui est, de beaucoup, la plus commune.

C'est celle que j'ai revue moi-même à Banyuls et à Villefranche. Je la

considère comme le type du genre.

Neresheimeria catenata Nereisheimer 1903

rig. 195-200, pi. XVIII.

Lohmanîa catenata Nekesheimer (1903, p. 757-760, fig. u et m).

Lohmanella catenata Neresheimer (1904, p. 137-lOC, pi. X, fig. 1, y, 5, 7, lU; pi. XJ, flg. 15, '21, 24,

Neresheimeria catenata Uebel (1912, p. 461).

Fréquence. — On vient de lire tout ce qui concerne la répartition

œcologique et géographique de Neresheimeria catenata. Rappelons seule-

ment que Neresheimer l'a trouvée aussi chez F. haplostoma Fol. L'au-

teur ne donne pas de renseignements très précis sur sa fréquence chez

ces deux Appendiculaires. A Banyuls, je ne l'ai observée qu'à deux re-

prises, dans l'essaim du 21-23 novembre 1906 et dans celui du 26-

28 mars 1907 qui m'ont fourni, tous deux aussi, Apodiniuni inycetoides.

Je ne l'ai point revue dans les autres essaims de Fritillaria pellucida,

observés à Banyuls et à Villefranche, en mars 1911, je n'en ai trouvé que

deux exemplaires. Dans les essaims de novembre 1906 et de mars 1907,

les parasites étaient assez abondants. J'ai estimé à 10 p. 100 environ, la

proportion des individus infectés.

Situation dans l'hote. — On connaît déjà l'aspect général du para-

site et sa situation dans l'hôte. Lohmann, qui est un spécialiste des Appen-

diculaires, le situe dans la « cavité génitale » des Fritillaires. C'est là aussi

que le place Neresheimer.

Il est de fait qu'aux stades avancés, le parasite occupe, à peu près

exactement, l'espace qui, chez l'hôte normal mûr, est pris par le testicule.

Mais je ne pense pas, l'on verra pourquoi, qu'il s'introduise et se développe

dans la glande génitale même.

Il est souvent par une de ses extrémités renflée en une sorte de tête,

{Kopfstilck de Neresheimer), au contact de la face postérieure de

l'estomac.

C'est le cas, semble-t-il, pour tous les parasites observés par Nereshei-

mer. Mais j'en ai rencontrés, moi-même, dont la tête était fort éloignée

de la poche intestinale (fig, cxliv).
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« TÊTE » et RHizoïDES ». — La tête qui m'a paru, dans bien des para-

sites, plus élargie et plus aplatie que ne la figure Neresheimer porte, à

sa périphérie, sur toute sa partie en saillie, de très longs rliizoïdes en

manière de pseudopodes. J'ai vu ceux-ci plus nombreux, plus longs, plus

fins que chez les parasites étudiés par Neresheimer. Ils rayonnent dans

toute la région postérieure du corps de l'Appendiculaire. Quelle que soit

A

w^

mm

FiG. cxLi. im Neresheimer (1904). Neres?teimeria catenata (Neresh.) ; a, parasite entier, coupe longitudinale

6, coupe transversale dans la région des « noyaux pseu'dopodiaux » ; c, coupe à travers un segment

moyen.

la distance qui sépare la tête du parasite de l'estomac de l'hôte, il y a tou-

jours des rhizoïdes qui atteignent cet organe et s'étalent à sa surface.

Mais tant s'en faut qu'ils soient tous orientés de ce côté. J'en ai vu,

même, dirigés en arrière. Il semble que, chez ses parasites fixés Nereshei-

mer n'ait eu ni la tête, ni les rhizoïdes, dans leur complet étalement,

ou que leurs fines extrémités aient été altérées ou rendues invisibles par

la coagulation fixatrice.

Articles. — A cette tête fait suite, chez le parasite bien développé,

une série d'articles -^ il y en a jusqu'à 10— qui seraient sphériques, s'ils

ne se comprimaient les uns les autres et ne se divisaient transversalement
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par rapport à l'axe du parasite. Chez les parasites de Neresheimer,

ces articles sont toujours d'autant plus petits qu'ils sont plus éloignés

de la tête. Chez plusieurs des miens, c'était l'inverse (fig. cxliv).

Structure plasmodiale des articles — Ces articles sont formés

d'un cytoplasme homogène et hyalin, absolument incolore et sont creusés

au centre d'une cavité qui varie de la forme d'un fuseau à celle d'une

sphère ou même d'une lentille, selon la forme de l'article. Les cloi-

\^-
-

-

\;-

i'IO. CXLII. im Neresheimer (1904). Neresheimeria catemtta (Neeesh.) ; a, pseudopode avec « noyau pseudo-

podial » enserrant une cellule de l'hôte ; b, « noyau pscudopodiaux » ; c, « noyaux du corps ».

sons qui séparent ces cavités sont très minces et, même, souvent, incom-

plètes. Dans l'épaisse paroi c3rtoplasmique, les noyaux sont rangés en

une assise régulière. Contrairement à ce qu'a constaté Neresheimer,

ces noyaux sont très visibles in vivo. Ils apparaissent comme ceux des

Paradinium sous l'aspect de vacuoles bien déhmitées, et ils montrent

même, en leur centre, à un examen attentif, le nucléole que Neresheimer

a coloré chez ses parasites fixés.

Il est u 1 poinc très important sur lequel je suis en désaccord avec cet

auteur. Neresheimer a vu plusieurs fois des hmites cellulaires entre ces
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noyaux et il a tendance à considérer la paroi des articles comme un épi-

thélium. Il la désigne couramment sous le

nom de « Zellschicht ». Je la tiens au con-

traire pour un plasmode aussi parfait que

celui des Paradinium. Et Neresheimer

reconnaît lui-même que c'est bien un véri-

table plasmode que représentent toutes

ses figures (sauf une, dessinée d'après le

vivant), même les images des coupes : « Die

Zellgrenzen sind, wie gesagt, am konser-

vierten und gefârbten Tier nicht wahr-

nehmbar (auch durch Indulia konnte ich

sie nicht sicbtbar machen). » Et Dogiel

(1908), qui a étudié un exemplaire de Loh-

manella, n'a pu, lui non plus, constater de

limites cellulaires. Jamais, sur le vivant,

je n'ai vu de cloisonnement.

Structure plasmodiale de la tête.

— La structure de la tête diffère notable-

ment de celle des articles. Nèresheimer a

particulièrement bien mis en évidence ces

différences. Elles apparaissent déjà sur le

vivant. Au centre de la tête, on reconnaît

bien une assise de noyaux, semblable à

celle des articles. Mais, dans tout ce qui

forme le bourrelet céphalique, dans toute

la région d'où naissent les rhizoïdes, ils font

défaut et sont remplacés par de grosses

masses nucléaires granuleuses, irrégulières

de forme, et d'ailleiurs difficilement visibles

in vivo.

Sur les coupes, Nèresheimer nous

montre que ce bourrelet est constitué par

un cytoplasme plus colorable que celui des

articles
;
que les noyaux, au lieu d'être

ellipsoïdaux, de taille égale, avec un nu-

cléole en leur centre, sont de forme irrégulière, de dimens'ons inégales,

sans différenciation nucléolaire. Ils apparaissent homogènes. Ils sont

riG. CXLni. Nercshewieriti culenala dan

FritUlaria pellucida vue de profil (côté

droit), pour montrer l'ouverture béante

de l'étui (et) en arrière ; ce, œsophage ;

p, c. a. poche stomacale antérieure; p. o,

p. poche stomacale postérieure. N. Ne-

resheimeria : tr, trophomère; sp' , sp-.sp,^

gonomères successifs ; et : étui ; <?. queue

( X 190). Les noyaux pseudopodiaux ne

sont pas représentés.

Akoh. de Zool. Exp. et Gén. — T. 59. — F. 1. 24
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notablement plus gros que ceux des articles : 13 à 51 jU, contre 12 à \5 [x.

l's ne sont point, comm'^ ces d<Tni(>r3, disposés en une assise régulière.

Cîe sont les « Pseudopodienk^rne ».

Etui et rhizoides postérieurs, — Le bourrelet céphalique se pro-

longe vers l'extrémité postérieure du parasite, par une membrane souvent

épaissie à son origine, et là, quelquefois nucléée, partout ailleurs, très mince

et aiihiste, qui protège comme le ferait un étui, toute la série des articles. A
l'extrémité postérieure, elle recouvre et coiffe le dernier article. Là, eUe

est légèrement épaissie et sa face externe est hérissée de prolongements

ressemblant aux rhizoïdes céphaliques, mais beaucoup plus courts.

Cette membrane, issue du bourrelet céphalique, ^enveloppe donc le

corps de toutes parts. Neresheimer rapporte qu'il a hésité un instant

à attribuer cette membrane au parasite plutôt qu'à l'hôte. Mais, sa conti-

nuité avec la tête l'a convaincu que la première interprétation était la

bonne. C'est précisément de quoi nous discuterons tout à l'heure.

Formation et multiplication des articles (Début de la sporo-

genèse). — Le parasite se développe par multipUcation des articles. La

croissance paraît surtout localisée au pôle (( céphalique ». L'article

antérieur s'accroît, puis se scinde par étranglement, formant ainsi un

nouvel article. Les articles ainsi formés sont capables, eux-mêmes, de

se diviser. Quand le parasite s'est suffisamment accru pour affronter la

marge postérieure du corps, la membrane d'enveloppe se rompt là où

elle porte les petits rhizoïdes et la cavité du parasite s'ouvre largement à

l'extérieur. Les articles qui ne se compriment plus les uns les autres

s'arrondissent et se hbèrent sous forme de corps blastuléens sphériques,

à cavité centrale, que Neresheimer appelle les « blastoformes ». Leur

sort est inconnu.

J'ai pu suivre, sur une Fritillaire bien vivante, pendant une demi-

journée entière le processus de la sporogenèse — car il n'est pas douteux,

pour moi, que les « blastoformes » ne soient qu'un stade préparatoire

à la formation de flagellispores, comme sont, par exemple, les gonosphères

des Paradinium.

Isolée du bocal de pêche à 10 h. 30 du matin, la Fritillaire présentait

une Neresheimeria à 3 articles, y compris le céphalique. Son étui, large-

ment ouvert à l'extérieur, témoignait que le parasite sporulait depuis un

certain temps déjà. Je désignerai les articles, à partir de la tête, par

les lettres A, B, C ; A sera la tête.

A 10 h. 50, A s'était notablement accru.
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A 1 1 h. 10, A s'est scindé et a formé un article étroit et fortement com-

primé. Al ; B et C, sans s'accroître, ont tendance à s'arrondir. C présente,

FIG, CXLIV. Neresheimeria catenata observée vivante pendant huit heures dans une FritiUaria pellveîda ; », estomac

de la Frltlilalre; et, étui du parasite, largement ouvert en arrière. ( x 190).

selon son équateur, l'indication d'un sillon de scission. Notons, la

présence à son pôle postérieur, d'une sorte de bouton pédicule.
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A 14 h., A ne s'est pas modifié. Ai s'est arrondi, B présente un sillon

de scission, C s'est complètement divisé en Ci et Ci.

A 16 h., A et Al ne se sont pas modifiés. B s'est à peu près complète-

ment divisé en Bi et Bi. Tout ce qui est issu de C est sorti de l'étui et gît

au fond du vase. C'est un chapelet de 4 articles plus ou moins sphériques,

dont le dernier est en voie de scission : Cz C2 C2 C2. A noter que le diamètre

de ces articles est bien inférieur à celui de B. La paroi s'en est, aussi, beau-

coup amincie. La masse du parasite se fragmente sans s'accroître. Les

noyaux conservent leur volume primitif. Bs ne se multiplient pas. A
chacun des pôles libres se voit un petit bouton. C'est évidemment le reste

d'un pont d'étirement, dont l'existence prouve la solidarité des diffé-

rents articles de la chaîne.

A 18 h., l'interprétation est devenue difficile : il semble que A ait

formé un nouvel article qui s'est lui-même divisé; que Ai se soit scindé

en deux A2 et A2, que B ait subi une série rapide de scissions aboutissant

à la formation d'un chapelet de 8 petits articles qui sont, eux-mêmes,

tout près de se scinder en deux.

Ce chapelet tient encore à la souche, mais il sort en partie, de l'étui

et forme boucle. Quant aux articles C détachés, ils sont toujours

quatre mais fortement étranglés ou même scindés.

A 22 h., les choses en sont restées là, mais les parasites sont en voie

d'altération. Celle-ci se manifeste par l'apparition de vacuoles dans le

cytoplasme qui, d'homogène, devient granuleux.

En une autre occasion, j'ai suivi de près et dessiné la scission de deux

gros articles Hbérés d'une Neresheimeria. Les figures 200 représentent

différents stades de cette multiplication et donnent l'indication des

temps. L'un des deux articles portait, à son pôle libre, un corps en forme

de coupole, très réfringent et comme serti dans la paroi de l'article qui,

autour de lui, présentait une striation, que je considère comme un vestige

des pis dus à l'étranglement de scission. Ce corps réfringent disparut

dans la suite, sans que je puisse dire comment. On remarquera, sur toutes

ces figures dessinées in vivo, la netteté des silhouettes nucléaires et

l'absence de tout cloisonnement cellulaire.

Stades reculés du développement. — Si la forme même de l'élé-

ment d'infestation est totalement inconnue, des stades reculés du dévelop-

pement ont pu être observés, qui sont fort intéressants à connaître pour

l'interprétation du parasite.

Nereshetmer en a fait une très bonne description et je reproduis ici
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trois des figures de l'auteur et résume l'interprétation qu'il en a donnée.

Le stade le plus jeune est représenté par la figure cxlv A. On voit qu'il

est constitué de deux parties bien distinctes. Une partie périphérique qui

3^ .('' (^
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FiG. CXJ,v. im. Neresheimek (1904). Neresheimeria catenata (Xeresh.) Très jeunes exemplaires « h, deux feuillets»

(ziveischicUige). Ces figures et en particulier la figure B, illustrent notre interprétation de Nereshei-

meria comme un parasite réduit au plasmode globuleux creux à noyaux nucléoles, se développant

au sein d'un organe de l'hôte (masse syncytiale à gros noyaux granuleux ou noyaux pseudopodiaux).

est le plasma amœboïde, avec les gros et irréguliers « noyaux pseudopo-

diques » et une partie centrale, régulièrement ellipsoïdale avec les noyaux

bien calibrés du type des noyaux des articles. La masse centrale, creusée
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d'une très petite cavitée est incluse tout entière dans la masse

amœboïde.

La figure OXLV B montre un parasite plus développé. La cavité de la

masse centrale est un peu plus étendue ; les noyaux sont plus nombreux.

La masse amœboïde englobe l'ovaire par ses rhizoïdes.

Stade plus avancé encore. On voit la masse amœboïde s'amincir sur

les côtés du parasite. Elle devient l'étui que nous connaissons chez le

parasite bien développé. On y voit la continuité de la membrane avec le

bourrelet céphalique.

A tous ces stades, la limite entre la masse centrale et la masse amœ-

boïde est des plus nettes. Dès le plus jeune

—

Neresheimer y insiste lui-

même — le contraste entre les noyaux de l'une et ceux de l'autre est tout

à fait manifeste.

Voici ce qu'il dit de l'organisme à ce stade : <( Das Tier ist auf dieser

Entwicklungsstufe vôllig zweischichtig, es gleicht fast genau einer typi-

schen Gastrula, nur scheint die Stelle, wo der Urmund zu suchen wâre,

verschlossen, wenn auch hier die Kerne jetzt schon fehlen. »

Interprétation des stades jeunes. Ce qui reviendrait a l'hote

ET AU PARASITE.— Il semble que l'auteur, quelque peu fasciné par l'image

gastruliforme qu'il avait sous les yeux, n'ait pas un instant douté que la

masse amœboïde et la masse centrale fissent réellement, toutes deux,

partie du parasite. Il avait cependant eu quelque hésitation, nous l'avons

vu, sur l'attribution à la Neresheimeria de l'étui membraneux. Mais, c'est

précisément parce qu'il constatait la continuité de cet étui avec le bour-

relet céphalique qu'il se décidait à l'attribuer au parasite. Il posait donc

en fait la nature parasitaire de la masse amœboïde. C'est bien cela, cepen-

dant, qui me paraît sujet à discussion. Et, contre la manière de voir de

Neresheimer, je ferai tout d'abord valoir l'individualité des deux masses,

l'une par rapport à l'autre, et leurs différences de structure, particulière-

ment de celle des noyaux.

Si les noyaux des articles sont d'un type très répandu chez les Pro-

tistes, ceux de la masse amœboïde, les « noyaux pseudopodiaux » ont tout

l'aspect de noyaux de Métazoaires. Les figures même de Neresheimer

et son texte expriment leur compète ressemblance avec ceux de la paroi

stomacale : « Ein weiterer Beweis dafiir (le rôle trophique de la mass3

amœboïde) ist mir die iEhnlichkeit zwischen diejenigen Kernen von

Wirt und Parasit (les noyaux pseudopodiaux) die die Verdauungstàtig-

keit regel n. »
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Par leur grande taille et leur contour irrégulier, ils rappellent ces

noyaux hypertrophiés des cellules attaquées par les Grégarines ou envahies

par les Coccidies, les gros noyaux de la cellule pariétale ou cellule hôte des

Gastrocystidœ, ceux des lymphocytes de Polychètes infestés par les

Microsporidies dites Myxocystis, et ceux du kyste réactionnel qui, chez

les poissons et certains Arthropodes, emprisonne les amas microsporidiens

que l'on nomme Glugea. La masse amœboïde serait donc un élément ou

un organe propre à l'hôte, dans lequel le parasite aurait pénétré et res-

terait complètement inclus, jusqu'à ce qu'il le rompe, après l'avoir dis-

tendu sous la poussée de sa masse croissante.

La plaque syncytiale » de Fritillaria pellucida. — Mais ceci

ne serait qu'une hjrpothèse toute gratuite et point acceptable, si nous ne

pouvions montrer cet organe chez les Fritillaires indemnes de tout para-

site. Or, cet organe existe et il est constant ; mais il ne semble pas avoir

retenu, jusqu'ici, l'attention des zoologues. Je ne l'ai vu ni signalé,

ni figuré par aucun de ceux qui ont étudié Fritillaria pellucida Fol. Je

l'ai cependant observé chez tous les individus, immatures aussi bien que

mûrs, que j'ai examinés. Je l'ai fait voir à Villefranche, à M. le professeur

Salensky qui m'a dit ne l'avoir point, lui-même, remarqué. Il a été cer-

tainement omis dans le patient dénombrement des cellules qu'a fait

Erich Martini (1909) chez cette Appendiculaire.

Cet organe est situé au pôle postérieur du testicule, contre lequel il

est intimement appliqué. Ceci fait qu'il est souvent difficile à voir, surtout

lorsque le testicule est peu développé. Mais il se révèle toujours à un

examen attentif. C'est une sorte de plaque syncytiale de forme irrégulière

qui présente toujours, sur ses bords, des expansions ramifiées, en tous

points semblables aux pseudopodes ou rhizoïdes céphaliques des Nereshei-

meria, mais beaucoup moins développés. Sur les bords de cette plaque, on

peut voir, lorsqu'elle se présente favorablement, de gros noyaux à con-

tenu granuleux et sans nucléole, qui mesurent de 17 à 20 \x.

L'étude des coupes montre qu'ils sont identiques aux « noyaux pseu-

dopodiaux » de Neresheimer. Ils sont situés, comme ceux-ci, à la péri-

phérie de la plaque et tout à la base des rhizoïdes.

Lorsque le testicule mûr aborde la paroi du corps, dans la région inter-

furcale, où s'ouvrira l'orifice évacuateur des produits génitaux, la plaque

syncytiale s'étale entre le testicule et la paroi. C'est alors qu'elle est le

plus visible et que sa constitution apparaît le plus nettement.

Cette plaque syncytiale, dont je ne connais ni la signification morpho-



:7G EDOUARD CHATTOK

logique, ni le rôle physiologique, existe plus ou moins développée, plus

ou moins étalée, chez toutes les Fritillaria pellucida, même chez celles

des essaims où aucune Neresheimeria ne fut observée. Et chez les Fritil-

laires d'essaims parasités, elle ne faisait défaut que chez les individus

infectés. Son existence est à rechercher chez les autres Fritillaires,

Hypothèse relative aux premiers stades de l'évolution du

PARASITE. — Voici quelle conception je suis amené à me faire de l'évolu-

tion du parasite, à partir du moment de l'infestation jusqu'aux stades les

plus jeunes décrits par Neresheimer : Le germe unicellulaire pénètre

dans la cavité du corps de l'appendiculaire, dont les glandes génitales

sont encore peu développées et va se loger dans l'organe syncytial. Le

résultat de cette pénétration, est — réaction non rare — une hyper-

trophie de l'organe et de ses rhizoïdes, accompagnée d'une multiphcation

de ses noyaux, hée à une activité trophique accélérée. L'organe syncytial

devient, en effet, l'organe nourricier du parasite — Neresheimer

affirme, lui-même, ce rôle — l'intermédiaire par lequel celui-ci tirera ses

nutriments du testicule d'abord, avec lequel il est en contact immédiat, et

qui est progressivement résorbé, de l'ovaire ensuite qui subit le même
sort, puis, de l'estomac, au niveau duquel il est conduit de proche en

proche.

La fig. 14, pi. X, de Neresheimer, nous montre un stade de cette

évolution : l'englobement du jeune ovaire par l'organe syncytial forte-

ment accru et contenant, dans une vacuole, le parasite dont la forme blas-

tuléenne s'est déjà réalisée. J'insiste ici à nouveau sur ce que toutes les

figures que Neresheimer a données des stades jeunes montrent la masse

parasitaire, sans continuité avec la masse syncytiale.

Nous aurions, en somme, ici, quelque chose de tout à fait analogue

à ce que Mrazek (1910) a fait connaître, relativement au parasitisme des

Myxocystis chez les Oligochètes. Cet auteur a montré que l'organisme

ainsi dénommé, et considéré, jusqu'alors, comme un genre spécial de

Microsporidies, n'était autre chose qu'un complexe formé par la cellule

hôte, le leucocjrte de l'Annélide considérablement hypertrophié, dont le

noyau s'est lui-même, accru et multiplié, et par la microsporidie qui a

envahi cette cellule. Le leucocjrte a édifié, de toutes pièces, à sa surface,

une brosse absorbante. La formation de cette brosse, l'accroissement du

leucocyte, la multiplication de ses noyaux, sont autant de preuves que

son activité trophique s'est accrue sous l'effet du parasite, et tout à son

bénéfice.



PÉRIDINIENS PARASITES 377

J'ai fait connaître moi-même (1910) des faits de même ordre, dans

l'histoire du kyste de Gilruth, ce sporozoaire énigmatique de la caillette

des vidés. Là, il n'est pas encore possible de dire si c'est une cellule épi-

théliale ou un leucocyte mononucléaire qui est parasité. Quoi qu'il en soit,

cette cellule s'hypertrophie sous l'action du parasite dans de telles propor-

tions que son diamètre devient de quinze à vingt fois celui de l'élément

indemne. Le noyau s'accroît de même. Cette cellule, la cellule pariétale

du kyste de Gilruth, se recouvre, elle aussi, d'une brosse très dense, dont

les cils s'insinuent dans les interstices cellulaires de la muqueuse stoma-

cale. Le parasite qui reste pendant toute sa croissance et sa sporulation ^

complètement inclus au centre de cette cellule ne peut se nourrir que par

son intermédiaire.

Tout récemment, Gilruth et Bull (1912) ont trouvé, chez les Mar-

supiaux, plusieurs parasites tout à fait voisins de Gastrocystis gilruthi

Chatton et ont vérifié chez eux que la cellule pariétale appartenait bien

à l'hôte. Chez tous, elle se présente avec les mêmes caractères de cellule

nourricière, énormément hypertrophiée, à surface absorbante. Chez

Haplogastrocystis macropodis, la brosse prend l'aspect d'un véritable

chevelu.

L'accroissement de la plaque syncytiale, l'épanouissement considé-

rable des rhizoïdes sont, je crois, dans le cas des Neresheimeria, des phé-

nomènes de même ordre que ceux dont je viens de rappeler l'existence chez

les Myxocystis et les Oastrocystidae.

Ce que seraient la neresheimeria intégrale et ses affinités ^.

— Neresheimeria, telle qu'elle a été comprise jusqu'ici, serait ainsi un

1. Je ne dis ni schizogonie, ni sporogonie.

2. Ce chapitre était déjà rédigé lorsque parut la description par B. Collin (1913) d'un EUobiopsidé ectoparasite

des NébaUes. : Parallobiopsis Coutieri (v. p. 395), qui offre avec Neresheimeria des analogies qu'on ne peut mécon-

naître :

l" Etat plasmodial du corps, segmentation en articles qui se séparent par cloisonnements successifs d'un

article proximal (trophomère).

2° Existence dans l'article proximal d'une couronne de gros noyaux trophiques et de nombreux petits noyaux

générateurs, qui seuls passent dans les articles distaux lors du cloisonnement.

Les noyaux trophiques qui ne peuvent être considérés ici que comme appartenant en propre au parasite,

r.ippellent par leur structure leur situation et leur rôle, les noyaux pseudopodiaux de Neresheimeria.

Ces analogies, et plus généralement cet exemple, que nous rencontrons pour la première fois chez les organismes

qui nous occupent, d'un dualisme nucléaire certain, affaiblit quelque peu la valeur de l'hypothèse que nous venons

d'i'xposer. Xous ne pensons pas cependant nuire :i l'orieiitation des recherches futures en la maintenant. Il faut

d'uilleiirs tenir compte de cette différence importante entre les deux parasites : discontinuité entre le cytoplasme

à gros et le cytoplasme h petits noyaux chez Neresheimeria, fusion de ces deux cytoplasmes chez Parallobiopsis.

Notre conception de la nature et des affinités de Neresheimeria n'est, d'ailleurs, pas strictement solidaire de l'hy-

pothèse de sa nature hétérogène. Le cas de Parallobiopsis, où l'on voit une sporulation à flagellispores s'ébaucher

dans l'article distal ne peut que nous confirmer dans notre opinion que Neresheimeria, quelle que soit par ailleurs

sa stnicture n'est point un être ;\ deux feuillets embryonnaires, mais un plasraode de protiste.
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complexe formé de la plaque syncytiale et du parasite proprement dit.

Celui-ci, la Neresheimeria intégrale, serait seulement le plasmode à

noyaux ellipsoïdaux nucléoles.

C'est du parasite ainsi compris que nous pourrions essayer, mainte-

nant, d'entrevoir les affinités. Sa structure et ce que nous connaissons de

son évolution sont fort simples. C'est un plasmode endocellulaire sphérique

et creux, qui se nourrit par l'intermédiaire de la plaque syncytiale, et

s'accroît à son intérieur. Il bourgeonne à l'un de ses pôles, des articles

sphériques et creux comme lui, eux-mêmes capables de division, qui se

séparent et se libèrent, sous forme de corps qui seraient blastuliformes

s'ils étaient cloisonnés.

La structure cytologique de ce plasmode est celle d'un Paradinium.

Le mode de croissance localisée, le processus de bourgeonnement de ce

plasmode, c'est la croissance hétérogène, c'est l'expulsion des masses

plasmodiales chez Paradinium, Poucheti. Les « blastoformes » de Nereshei-

MER, ce sont nos gonosphères ! Il y a, cependant, des différences notables

entre les deux organismes : 1° le plasmode de Neresheimeria a une forme et

une extension définies. Cela tient, évidemment, à ce qu'il est endocellu-

laire et limité dans sa croissance par le volume de la masse même qui le

contient. Il est sphérique, comme est sphérique le plasmode des Syndi-

nium aux stades encapsulés ;
2° le plasmode de Neresheimeria est creux.

HOMOLOGIES ET SIGNIFICATION DE LA CAVITÉ. La CONCEPTION DES

Blastuloïdea.— C'est la cavité du plasmode qui a valu au parasite d'être

considéré comme un Mésozoaire. C'est par elle que Neresheimer carac-

térise les Blastuloïdea. Quelle est donc la valeur de ce caractère ?

DoGiEL, pour qui Neresheimeria est un Mésozoaire, à la condition qu'elle

soit un Catenata et non un Blastuloïdea, a déjà fait remarquer que des

cavités semblables à celle de Nereisheimeria se rencontrent chez des

Protozoaires ; en particulier chez beaucoup de Péridiniens et chez la

Chytridinée Blastulidium pœdophtorum C. Pérez.

Pour ce qui est des Péridiniens, c'est probablement à la « lacune

aqueuse » que Dogiel fait allusion. L'homologie de cette formation à

la cavité de Neresheimeria ne me paraît pas très manifeste. Par contre, elle

me paraît très saisissante avec la cavité que nous avons observée dans le

plasmode des Syndinium parasite des Clausocalanus (p. 307, fig. cxxxv his).

Cette cavité m'a paru constante chez ces parasites, aux stades moyens de

leur développement. Or, elle fait toujours défaut dans l'espèce, très voi-

sine, parasite des Paracalanus et des Corycœus. Chez les Syndinium au
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moins, l'existence d'une cavité, dans le plasmode, a toutes les apparences

d'un caractère tout à fait secondaire, propre au plus à distinguer des

espèces.

La cavité que présente BlastuUdium pœdophtorum est non moins

intéressante à considérer ici. Cet organisme est parasite dans les œufs de

divers Cladocères. J'ai montré que ses germes étaient des flagellispores à

un flagelle (chytridiospores) et que sa place était, par conséquent, dans

les Chjrtridinées (1908), tout à côté des Olpidium, donfc diverses espèces

sont parasites des œufs de Rotifères. Entre les deux genres, il n'y a,

morphologiquement, que cette différence : le sporange est creux chez le

premier, plein chez le second. Ici non plus, la cavité n'a nullement la

signification et la valeur que lui attribue Neresheimbr chez le parasite

des Fritillaires*.

La signipictaion du développement oaténulaire. La conception

DES Catbnata. — Ce n'est pas seulement contre la conception des Blas-

tuloîdea que BlastuUdium pœdophtorum nous fournit des arguments.

Ceux dont il nous arme contre la conception des Catenata sont tout aussi

saisissants.

Au point de vue de la reproduction, les BlastuUdium diffèrent des

Olpidium par l'existence d'une multiplication endogène plasmotomique,

que PÉREZ 1905 a bien décrite et que j'ai revue moi-même. Les corps blastu-

liformes s'allongent, s'étirent en haltères, puis, se divisent. H y a là quelque

chose qui, Dogiel l'a remarqué déjà, rappelle beaucoup la scission des

articles chez Neresheimeria. Il arrive même que plusieurs scissions,

s'ébauchent en mêmatemps, le long d'un parasite étiré, et qu'il se produise

une véritable chaîne. Chez des Chytridinées très voisines, celles qui cons-

tituent la tribu des Ancylistées et particulièrement chez les Catenaria, les

articles restent plus ou moins étroitement unis. Et la chaîne ainsi formée

est le stade le plus durable du parasite. Le genre Catenaria, dont les espèces

vivent en parasites dans la cavité générale des Nématodes et des Rotifèrer'.

s'imposait, par son organisation, par son nom, et, aussi, par son ancien-

neté, comme le type des Catenata. Mais on ne pouvait, bien entendu,

ranger dans ce groupe les Olpidium, les Chytridium, les Sphaerita, etc..

1. Dailleurs, l'étude des stades jeimes montre que la cavité du parasite n'est pas primitive. Elle est d'abord

très réduite et ne se développe qu'au cours de la croissance.

1. Je puis, maintenant que la nature flagellée des Blaslocyslis est établie (Chatton 1917, loc. cit. p. 350), faire

remarquer l'analogie étroite qui existe entre les sphères plasmodiales à grande lacune centrale de ces parasites et

la structure des articles de Neresiheimeria, Comme ces derniers, d'ailleurs, les Blastoci/stis sont capables de multi-

plication par scission.
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qui n'ont pas de multiplication plasmotomique, ni même les Blastulidixm

dont la multiplication plasmotomique ne produit pas de chaînes

durables.

On eût pu, par contre, y comprendre tous ceux des vrais Péridiniens

(Ceratium, Dinophysis, Gonyaulax etc.) qui forment des chaînes linéaires

exactement comparables à celles non génétiquement polarisées d'Ha-

plozoon lineare oh. toutes les cellules se multiplient parallèlement.

On aurait dû surtout y inclure certains ciliés astomes {Anoplophrya,

Polyspira) à bourgeonnement caténulaire, à chaînes par conséquent

morphologiquement polarisées.

DoGiEL n'est cependant pas allé jusque-là. Il a prudemment restreint son

groupe à ne comprendre que des organismes dont l'évolution complète et les

affinités étaient encore inconnues. C'était le condamner dès sa naissance.

Analogies avec Paradinium Poucheti. — Aussi, n'imiterons-nous

pas cet auteur. Nous laisserons Neresheimeria dans son isolement provi-

soire, sans, toutefois, nous interdire de rechercher, parmi les organismes

que nous connaissons, ceux avec lesquels elle semble présenter le plus

d'analogies. Ce sont, incontestablement, les Paradinidœ, et, en parti-

culier, Paradinium Poucheti.

Ces analogies sont : 1° la structure plasmodiale, à gros noyaux vésicu-

leux, nucléoles
;

2° La croissance localisée. A cet égard, l'article céphalique de Nereshei-

meria correspond, sinon pas sa structure, du moins par la prolifération

active dont il est le siège, aux blastodes des Paradinium. La série des ar-

ticles, qui se divisent beaucoup plus qu'ils ne s'accroissent, est quelque

chose comme le plasmode quiescent
;

3° L'expulsion périodique de masses plasmodiales, d'où il résulte que

la sporogenèse est extérieure à l'hôte, comme chez Paradinium Poucheti.

Les blastoformes de Neresheimeria seraient donc comparables aux gono-

sphères de Paradinium. DDgiel a déjà comparé les sporanges de Blastu-

lidium avec les blastoformes de Neresheimeria, et émis l'idée que ceux-ci,

comme ceux-là, se résolvaient en définitive en spores. Je suis bien con-

vaincu qu'il en est ainsi. Le « blastoforme » de NERESHEmER, tel qu'il se

détache de la souche ne peut être considéré comme la forme de repro-

duction. Ce n'est poit une blastula, ce n'est point une larve, c'est un

sporange. Je l'ai montré subissant, en dehors de l'hôte, une série de divi-

sions sans croissance, conduisant à des formes de plus en plus petites i.

Nul doute que ces divisions n'aboutissent, en définitive, à la dissociation
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des énergides du plasmode, et que, dans ces éléments individualisés, l'on

reconnaisse les spores de quelque Flagellé dont elles fixeront, par leur mor-

phologie, la place dans la classification. Je ne serais pas étonné que celle-ci

soit parmi les Paradinides, ou tout à leur voisinage.

III. Neresheimeria et Am^bophrya.

Peut-être me fera-t-on grief de séparer ici Neresheimeria des Amœ-
hophrya que Neresheimbr comprenait aussi dans ses Mesozoa Blastu-

lo'idea.

Je rappelle que ces parasites ont été signalés, tout d'abord, chez les

Acanthometrides par R. Hertwig (1879) qui les considérait comme partie

intégrante de l'hôte, et qui fit partager son opinion à Bûtschli (1881)

et à H^CKEL (1887). Fol (1883) les revit chez Sticholonche zanclea et

soupçonna leur nature parasitaire.

Celle-ci fut résolument admise par Korotneff (1891) qui rapprocha le

parasite des Orthonectides et par Keppène (1894) qui en fit un Acinétien,

erreur dont Collest (1912), dans sa belle monographie de ce groupe, vient

de faire définitivement justice^ C'est à Borgert (1897) que l'on doit l'étude

la plus complète et la plus soignée des Amœbophrya. Je renvoie à cet

auteur pour tout ce qui est de l'organisation du parasite et je me borne

à reproduire ici sa conclusion : « Da nach Lage der Dinge manches

unaufgeklârt bleiben musste, in mehrfacher Beziehung jedoch eigenartige

Verhâltnisse vorliegen, so wâre zu wiinschen, dass erneute Untersuchung

bald weitere Aufklârung ûber die behandelten interessanten Thierformen

bràchte. »

DoGiEL (1908) a lui-même fait une critique, d'après quelques obser-

vations personnelles, du rapprochement d'Amœbophrya de Neresheimeria.

Mais elle se réduit à confirmer que, chez Amœbophrya, la structure est

plasmodiale, comme chez Neresheimeria, ce qui pourrait aussi bien s'in-

terpréter en faveur d'une parenté.

J'ai étudié moi-même quelques exemplaires d'Amœbophrya, chez Sti-

cholonche zanclea, à Banyuls. Mes observations, d'ailleurs assez superfi-

cielles, ne m'ont rien appris de différent de ce qu'ont dit les auteurs. Mais,

de l'ensemble de ce que je sais de ces organismes, je conserve l'impression

qu'il n'y a, véritablement, aucune relation de parenté entre Amœbophrya
et Neresheimeria. L'interprétation que j'ai proposée de cette dernière forme

1. Neresheimbr mentionne qa'Amœbophrya sticAoUmchm a été trouvé par Dcflein chez Noctiluca miliaris.
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détruirait l'homologie que l'on établissait entre l'étui membraneux (qui

appartiendrait à l'hôte) et l'enveloppe d'Amœbophrya aux stades inva-

ginés, qui serait partie intégrante du parasite.

L'on pourrait être tenté de voir dans la «ciliation» spirale du corps un

critérium crucial de distinction. Mais cette ciliation ne doit pas être inter-

prétée sans prudence. Je ne pense pas qu'il s'agisse là de véritables cils,

comme ceux qui revêtent le corps des Hétérokaryotes. Chez Amœbophrya,

les « cila » ou groupes de cils correspondent aux noyaux et j'inclinerais

pour cela à les considérer comme des flagelles. Ils me semblent tout à

fait comparables aux flagelles d'Orchitosoma parasiticum (Chatton 1913),

avec lequel Amœbophrya présente, par ailleurs, quelques ressem

blances. Je n'éprouverais pas de surprise à a,ppren6ieque\es Amœbophrya,

après leur sortie de l'hôte, se dissocient en autant d'éléments flagellés

qu'ils présentent de noyaux, comme semble d'ailleurs le prouver, la

condition monoenergide des tous premiers stades. La connaissance de

ces éléments révélera, peut-être, les affinités de ce parasite. D'ici là, rien

ne permet de le classer à côté des Neresheimeria.

Neresheimeria paradoxa Nereisheimer 1904

Lohmanella paradoxa Neresheimer (1904, flg. ii, vi, xiv).

Neresheimeria paradoxa Ukbel (1912).

Neresheimer ne désigne clairement ni le type de l'espèce, ni ses

hôtes. Il la caractérise par la forme digitée, non ramifiée, des pseudopodes,

qui peut n'être que l'expression d'un état physiologique du parasite.

LES ELLOBIOPSIDAE Coutière, 1911

Sommaire

Historique ; compréhension dti groupe, p. 3S2.

Genre EUobiopsis, p. 384.

Genre Staphylocystis, p. 388.

Genre Ellobiocystis, p. 390.

Genre ParaUobiopsis, p. 895.

Les Ellohiopsidae considérés clans leur euseniblo, p. 397.

Historique. Compréhension du groupe. — Coutière (1911) a

créé la famille des Ellobiopsidae pour un ensemble de Protistes parasites

des Crustacés pélagiques, dont le tjrpe est VEllobiopsis Chattoni Caul-

lery (1910 a), que ce savant a considéré comme présentant avec les

Péridiniens des affinités probables.

Bâte (1888) est, semble-t-il, le premier qui ait fait mention de l'un de
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ces organismes. C'est un parasite d'une crevette pélagique : Pasiphaea cris-

iata Bâte, pêchée par le Challenger aux îles Fidji. C'est, aujourd'hui,

le type du genre Staphylocystis Coutière : S. racemosus.

Thomas Scott (1896) fit aussi, dans un de ses nombreux mémoires

sur la faune du Loch-Fyne (Ecosse), une très brève mention d'un parasite

fixé sur les antennes de Calanus finmarchicus.

Caullery (1910 a et 6) a retrouvé, à Banyuls-surMer, ce parasite dont

il a fait le type du genre Ellohiopsis. C'est à lui que l'on doit la première

étude précise d'un de ces organismes. En 1911, Apsteest, ignorant ces

travaux, a mentionné et figuré, d'une manière très sommaire, et sans

l'interpréter, un ectoparasite de divers Copépodes pélagiques des mers

du Nord, qui est certainement un Ellohiopsis.

Coutière (1911 a et 6) a étudié toute une série d'EUobiopsidae para-

sites des crevettes bathjrpélagiques recueillies à bord de la Princesse-

Alice et du Pourquoi-Pas ? Il les répartit en deux genres : Staphylocystis

et Ellohiocystis, ce dernier comprenant 7 espèces.

Enfin, tout récemment, B. Collin (1913) a décrit, sous le nom de

Parallobiopsis Coutieri, un ectoparasite des Nébalies, Nehalia bipes

(O. Fabr.), des canaux de Cette.

Les quatre genres ont un air de famille manifeste qu'ils tiennent d'un

habitus à peu près semblable : corps généralement robuste, segmenté per-

pendiculairement à l'axe de fixation, protégé par une membrane lisse et

continue; d'une structure partout indivise — plasmodiale— du contenu

des articles, de conditions d'existence analogues : parasitisme ou com-

mensalisme externe sur les Crustacés, ; mais nous verrons que leur struc-

ture, tout en conservant certains traits généraux communs (existence

de stades à noyaux mal individuaHsés), offre de très importantes varia-

tions. Les rapports réels de ces formes entre elles et leur place définitive

dans la systématique des protistes ne pourront être fixés, que lorsque

seront connus les stades préparatoires et les éléments de la reproduction

dont on doit dire, maintenant, qu'on ignore à peu près tout.

Je n'ai pas étudié par moi-même ces organismes et ne les connais que

par les préparations que MM. Caullery, Coutière et mon ami B. Collin

ont bien voulu me montrer et les descriptions et les figures qu'ils en ont

données. De ces documents, je n'extrairai ici que ce qui nous est indispen-

sable pour donner une idée de leur structure et de ce que l'on connaît de

leur évolution et discuter ensuite de leurs affinités qui sont encore bien

obscures. Je résumerai d'abord l'étude objective des genres et des espèces.
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d'après Caullery, Coutière et Collin et je considérerai ensuite l'en-

semble de ces formes au point de vue de leur éthologie, de leur cytologie

et de leur position systématique.

Genre ELLOBIOPSIS Caullery 1910 a

Ellobiopsis C'AULLKRY (1910 a, p. 440).

Ellobvopsis Caullery (1910 6, p. 201).

Non Ellobiopsis Coutière (1911 a, p. 40'J).

Espèce type du genre :

Ellobiopsis Chattoni Caullery 1910 a

Ellobiopsis Chattoni Caullery (1910 a, p. 440).

Ellobiopsis Chattoni CAULLERY (1910 b, p. 201-214, fi^'. A, B, C, et pi. V, flg. 3-14).

Type de l'espèce parasite externe de Calanus hdgolandicus Cl. ^ à

Banyuls-sur-Mer. Avril-mai,

HoTES. Stations. — Calanus helgolandicus^ est un Copépode rare

à Banyuls-sur-Mer. Caullery ne l'a observé qu'à deux reprises, le

15 avril et le 12 mai 1910. Je ne l'ai trouvé, moi-même, dans mes pêches,

que tout à fait exceptionnellement et toujours à l'état d'individus isolés.

Par contre, il était fort commun, à Villefranche, à la fin de mars 1911.

Ni là, ni à Banyuls, je ne l'ai vu parasité. Caullery a pu, le 12 mai 1910.

jour où les Calanus étaient nombreux, recueillir une dizaine d'individus

infestés. Mais la Méditerranée ne semble pas être l'habitat de prédilection

du Calanus helgolandicus, ni le milieu le plus propre à l'expansion de son

parasite.

L'un et l'autre paraissent être surtout des formes septentrionales :

Au Loch Fyne, Th. Scott (1896) les trouve souvent en abondance.

Il a péché des Calanus parasités en plein mois d'août 1910. Dans la mer

du Nord, et dans la Baltique, Apstein (1911) les a rencontrés en février,

en août et en novembre, non seulement sur Calanus finmarchicus, mais

aussi sur Pseudocalanus (sp. ?) et Acartia Clausi.

Ces trois auteurs s'accordent à reconnaître que le parasite est fixé le

plus souvent sur les antennes ou, tout au moins, sur les appendices cépha-

liques.

Morphologie. — Décrivons là brièvement, d'après Caullery. Le

1. Certains auteurs (Sars 1903, Van Brembn Haaq 1908) distinguent C. hdgolandicus Cl. de C. finmarchicus

GUnner qui serait une forme exclusivement arctique. Giesbrecht au contraire applique le nom de C. finmarchicus

aux formes méditerranéennes.
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stade le plus jeune qui soit connu est un petit corps ellipsoïdal, très sem-

blable à un tout jeune Oodinium, dont le pôle fixé, légèrement atténué,

seprolonge en un robuste tronc pédonculaire qui pénètre, sans se ramifier,

mais en s'efiîlant quelque peu, très profondément, dans la cavité de

Fio. CXLV bis. im. Caulleey (1910). EUobiopsis Chattoni Caull. ; a, Calunus hehjulandku .'porteur du parasites

à différents états de développement ; h, ces mêmes parasites plus grossis.

l'appendice. A un stade plus développé, le parasite est devenu sphérique,

puis piriforme.

Adulte, il mesure alors jusqu'à 700 /y. de long sur 350 u de large.

N'était cette taille considérable et la robustesse du tronc fixateur, il

rappellerait de très près Ayodinium mycetoîdes. Et cette ressemblance va

s'accuser encore : le parasite complètement accru se scinde, par une cons-

triction transversale qui est, ici, beaucoup plus proche du pôle fixé que

Arch. de Zool. Exp. et GÉN. — T. 59. — F. 1. 25
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du pôle libre, en deux masses que l'on est tenté, non sans raison,

d'homologuer au trophocyte et au gonocyte des Apodiyiium.

r

%.

r j^-
^

^SiUilJ^^ \ 1:-::P^^

j^ G J
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FlG. CXLVI. iin. C'AULLERY (1910). Erobiopsv: ChaUoni; a, coupe longitiulinalo du stacU' !< plus avrtucé, niouirant

la, séparatiou dt'S deux parties j«oximak et liiatale et la fixation paj un pédoncule h un appendice

de l'hôte coupé transversalement ( x 45) ; h, coupe dr la portion basilairc du parasite précédent

( X 280) ; c, stade trôs'jeune ( x 280) : d, portion basilain^ du même ( x 750) ; e, çtade moyen montrant

la tige de fixation engagée dans l'aut 'nnc de l'h'^te ( x 280) ; /, fragments de coupes d'Ellobiopsis

à divers stades montrant l'aspect des particules chromatiiiues ( x 1125).

A tous ces stades, le parasite est incolore, translucide lorsqu'il est

jeune, d'un blanc opaque lorsqu'il est gros, à structvne uniformément et

finement granuleuse, sans différenciations nucléaires apparentes. Il
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est enveloppé d'une membrane continue, lisse, anhiste et résistante. A la

jonction du pédicule avec le corps, on distingue, comme chez les Oodi-

nimn, une structure fibrillaire très accusée. Ce parasite qui, par son habitus

général, son galbe et la structure de son pédoncule, tient à la fois des

A'podiniuyn et des, Oodinium s'en montre très différent par sa structure

nucléaire. C'est même à peine si, chez lui, l'on peut parler de noyaux,

quel que soit le stade du développement.

Structure. — Aux stades jeunes, le cytoplasme est finement réti-

culé, sidérophile. Dans ses mailles, se voient des sphérules claires, qui

paraissent représenter les noyaux. Plus tard, ces sphérules se chargent de

matière sidérophile, et paraissent se diviser par étirement. Il est certain

qu'elles se multiplient parallèlement à la croissance. A des stades plus

avancés encore, ces sphérules qui, jusque-là, étaient à même le cyto-

plasme, se montrent entourées d'une auréole claire oblongue. Chez les

parasites biloculés, la structure est différente dans les deux loges. Les

figures de Caullery reproduites ici (cxlvi F. G. H. I.) représentent

ces structures pour l'un des parasites.

Dans la loge proximale, le cytoplasme est très sidérophile ; les gra-

nules chromatiques sont groupés au sein d'auréoles claires. Dans la loge

distale, le cytoplasme est moins chromatique, les auréoles sont plus

étendues, mais elles ne contiennent qu'un ou deux granules très petits.

La structure du pédoncule est à peu près exactement celle du pédon-

cule d'un Oodinium. Elle est fibrillaire, surtout dans la région proche

du corps, et dans celui-ci, les fibiilles s'épanouissent en une gerbe qui

occupe une bonne part du pôle fixé. La tige interne à l'hôte est d'appa-

rence homogène (ce qui tient vraisemblablement au tassement des

fibrilles) ; elle se termine en cône mousse. C'est là, en vérité, la seule

différence av^ec le pédoncule des Oodinium. Encoren'est-elle pas essentielle,

car nous savons combien est variable, chez ces derniers, la manière dont

se termine l'appareil fixateur.

Le corps et aussi, semble-t-il, le pédoncule, sont complètement enfer-

més dans une cuticule. Chez les parasites biloculés, chaque article du

corps a sa paroi propre dans la région mitoyenne, où il existe même un

vide lenticulaire, les deux segments n'étant au contact que suivant un

cercle périphérique.

Hypothèse sur l'évolution du parasite. — L'évolution ultérieure

du parasite n'a pu être suivie. Caullery suppose que le segment distal

peut se détacher du segment proximal, et donner naissance à un grand
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nombre de flagellispores, dont l'appareil nucléaire serait déjà représenté

par les « chromidies » ou plutôt les « sporéties » dispersées dans le cyto-

plasme.

En ce qui concerne l'évolution ultérieure du parasite, je partage com-

IDlètement, pour les raisons que je donnerai plus loin, les présomptions

de Caullery. Je ferai remarquer, dès maintenant, que l'une des figures

d'ApsTEiN, qui représente un Ellohiopsis apparemment plus avancé

dans son développement

que ceux observés par

Caullery, semble con-

firmer que le segment

distal est destiné à se

détacher, ou, tout au

moins, à évoluer indépen-

damment du segment

proximal. Ce segment dis-

tal, porté sur le segment proximal fortement accru, s'est sécrété une

épaisse membrane kystique qui témoigne que sa période de végétation

est terminée et qu'il est entré dans une phase de repos plus ou moins

prolongée. L'accroissement du segment proximal prouve que celui-ci a,

pendant ce temps, continué de végéter, et qu'il va, selon toute probabi-

lité, se scinder à nouveau.

FiG. CXLVII. im. Apstein (1911). « Parasit 19 » sur les .antennes et le

céphalothorax de Calanus, Acartvi etc., correspondant cer-

tainement «^ un Ellobiopxis.

Genre STAPHYLOCYSTIS Coutjèfe 1911

Ellobiopsis COUTIÈRE (1911 a, p. 409).

, Staphylocystis CorirÈEE (1911 6, p. 189).

Espèce type du genre :

Staphylocystis racemosus Coutière, 1911

Ellobiopsis racemosus Coutière (1911 a, p. 441).

Staphylocystis racemosus Coutière (1911 b, p. 189-192, flg. i, et pi. VIII fig. 1-6).

Type de l'espèce parasite externe de la crevette abyc^sale Pasi-

phaea tarda Krôyer, station 1038, chalut par 3.310 m. Campagne de

la Princesse-Alice, N.-E. de l'Islande.

HoTES. — Coutière n'a eu à sa disposition qu'un seul exemplaire de

cette forme, qui était fixé sous la face ventrale de l'abdomen de l'hôte,

au niveau du troisième pléonite. C'est aussi dans cette situation que

Bâte (1888) a observé le parasite de sa Pasiphaea cristata des Fidji.
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L'habitus des deux parasites est d'ailleurs identique. Coutière les iden-

tifie spécifiquement.

Morphologie. — L'organisme est constitué par une cinquantaine

FiG. CXI,VIII. im. Coutière (1911). Staphyîoojstis racemosws CouT. fixé sous l'abdomen de Pasiphœa tarda.

de tubes, qui s'insèrent par une extrémité atténuée, sur une tige com-

mune. Celle-ci est creuse, perfore le tégument de l'hôte et se termine en

cône mousse, dans le tir.su conjonctif sous-jacent. A la base de sa

portion externe, la

tige porte un an-

neau pigmenté ^.

Les tubes sont,

à une certaine dis-

tance de leur base,

transformés en cha-

pelets par des cons-

trictions annulaires

auxquelles corres -
i'\ i^

pondent des CiOl- Fig. cxlix. u» . COVUEHF. {191i). Stapliylocystis racemostis Covt. DétMs des

. 1 figures nuclé<alres. En b, « systèmes binaires » constituant des noyaux

bien individu.ilisés ( .< 350).

L'extrémité de ces

chapelets, qui ont de 1 à 8 articles, porte très souvent la trace "d'un

1. Quelque chose de comparable, sans doute à la zone pigmentée qui se trouve à la base de la plupai-t dos

Laboulbéniacées.
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article détaché. Les cloisons sont d'autant plus épaisses que l'article est

plus distal.

Structure. — La structure cytologique varie aussi, suivant la place

des articles dans le chapelet. Mais il convient, avant de la décrire, de

rappeler que le matériel n'a subi qu'une simple fixation à l'alcool.

Le cytoplasme, très homogène, dans les articles basilaires, se vacuolise

de plus en plus vers l'extrémité libre. Il y a, chez Staphylocystis, des

noyaux plus ou moins différenciés qui consistent en « systèmes binaires »

comprenant deux grains de volume inégal. Dans la région proximale de

l'article basilaire, « le plus petit de ces grains n'est pas visible », le plus

grand mesure moins d'un [j.. Leur volume augmente, au fur et à mesure

que l'on approche de l'extrémité distale de l'article. Dans les articles ter-

minaux, ils peuvent mesurer 2 ^y. 5 et [j. 5. Suivant l'article considéré,

— et peut-être la fixation — ces grains sont situés à même le c3rtoplasme,

ou, au contraire, contenus dans une vésicule à membrane propre qui cons-

titue, avec eux, un véritable noyau. Dans certains cas, il y a, dans la

vacuole, un groupe de grains irréguliers, au lieu des deux grains inégaux.

CouTiÈRE, s'inspirant des figures que Bott (1907) a données, du noyau

de Pelomyxa palustris, incline, avec raison semble-t-il, à considérer le

plus gros comme un caryosome et le plus petit comme un centrosome

intranucléaire.

C4enie ELLOBIOCYSTIS Coutière 1911

Ellobiopsiii COUTIÊUE (1911 «, ji. 410).

Ellobiocystis CoutiÊRE (1911 /;, p. 192).

CouTiBRE distingue, dans ce genre, 7 espèces parasites ou commen-

sales de Crevettes bathypélagiques : HopJojihoridae et Pasiphaeidae « et

peut-être des Mysidae et des Sergestidae » qu'il avait, primitivement,

rangées toutes dans son Ellohiopsis caridarmn. C'est cette forme, la

mieux étudiée, d'ailleurs, qui reste le type du genre.

Ellobiocystis carldarum rouTrp]RE 1911

EUobiopslt caridarum C'outière, (1911 a, pio parte, p. 410),

Ellobiocystis caridarum COUTIÊRK (1911 6, p. 193-200, flg. ii , m, iv, et pi. VIII, fig. 21-36-3S).

Type de l'espèce non désigné. Ce sont : les Crevettes : Systellaspis

dehilis A. M. Edw, Acantephrya purpurea A. M. Edw, A. piilchra

A. M. Edw, pêchées par la Princesse-Alice, en 1909 ^

1. Voir la lisff dis statiiins il:ins V- iiiômnin- ilc CorTiftiiF:,
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Chez l'une de ces Crevettes, A. purpurea, Coutière a trouvé mélan-

gées à E. caridarum, sur les pièces buccales, des parasites dont il fait

les espèces suivantes : E. villosus, E. tuberosus (p. 393), E. filicoUis

et E. catenatus (p. 394).

Morphologie. — Le parasite

est localisé aux pièces buccales.

C'est un corps de forme très va-

riable : tantôt ovoïde, tantôt cla-

viforme, tantôt lagéniforme, tan-

tôt cylindrique et grêle, parfois,

courbé en crosse, et qui s'insère

sur la cuticule de l'hôte sans la

pénétrer, ni l'altérer, par un pied

d'apparence anhiste que l'auteur

compare, bien justement, à celui

des Aînœbidium. La longueur de

ces individus varie de 50 [x à 1 mm.
Structure, — Au point de

vue de la structure du contenu,

Coutière fait, de ces parasites,

plusieurs catégories :

a) Les individus \'ides. Us sont

très nombreux. Leur membrane

reste rigide comme une coque,

sans perforation aucune
;

b) Les individus renfermant un

kyste. Coutière ne paraît pas très

convaincu lui-même que ce soit là

le nom qui convienne aux corps

énigmatiques contenus dans la

coque vide (fig. cli A)
;

c) les individus rempHs de

plasmode. Le cytoplasme dense

comme chez Staphylocystis est parsemé, ici aussi, de « systèmes binaires »,

formés d'une grosse et d'une petite masse chromatiques, de dimensions

plus élevées ; de 5 à 8 [j. pour la grande et de 1 /j. 5 à 2 y. pour la petite

(contre 2 -x 5 et [j. 5 chez Staphylocystis.) Elles sont fréquemment asso-

ciées dans un espace clair
;

FiG. CL. im. Coutière (1911). ElloUocystis caridarum

Coût; A et E, sur les appendices â'AcarUephyra

purpurea; B. suT'Acantephyra pulchra. Le pointillé

nucléaire est représenté dans quatre des individus

de la figure C.
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d) Les individus sporulés. Dans ces individus, les « systèmes binaires »

semblent s'individualiser et s'envelopper, avec le cytoplasme qui les

entoure, d'une membrane propre. La sporulation se ferait tout d'une

masse et sans reliquat. On trouve des individus dans lesquels il

9- ,..

, .\^ .«'

^ïïmwp^^-}:^

TlO. eu. im. C0UTIÊRE(1911). Ellohiocystix caridantm. A, individu avoc Icyste (?) ; B, C, très jeunes individus

(spores fixées ?) en voie de di\ision ; I). individu sponilé fixé sur une épine ( x 350) ; E, coupe d'un

individu montrant les « systèmes binaires » ( x 220) ; F, E. filicollis. Petit individu coloré in Mo
(X 350).

ne reste plus que quelques spores. Celles-ci mesurent de 30 à 40 ,a
;

e) Les individus très jeunes ont ces dimensions et paraissent donc déri-

ver immédiatement des spores. Ils sont claviformes, uninucléés au début.

Ils offrent des figures de division du système nucléaire où l'on voit les deux

petites masses déjà séparées et éloignées et la grosse en voie d'étirement.
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EUobiocystis villosus Coutière 1911

Ellobiopsis caridarum forme y Coutière (1911 a p. 410).

EUobiocystis villosus Coutière (1911 6, p. 200, flg. v A).

Type de l'espèce parasite externe d'Acanthephyra purpurea A. M..

Edw, St. 2994, Princesse-Alice. Deux individus localisés sur la lacinie

des maxillipèdes I, caracté-

risés par leur base très élargie

et leur revêtement de courts

poils mous. Structure d'^". cari-

darum.

La figure 18 de la plan-

che VIII, de Coutière qui

représente un individu d'^.

caridarum dont la moitié infé-

rieure, seule, porte des poils

semblables à ceux d'^. villosus

peut suggérer quelques doutes sur l'au-

tonomie spécifique de ce dernier.

EUobiocystis tuberosus Coutière 1911

Ellobiopsis caridarum forme n COUTIÈRE (1911 a, p. 410).

EUobiocystis tuberosus Coutière (1911 b, p. 200, flg. v B.).

Type ,de l'espèce parasite externe

d'Acanthephyra purpurea A. M. Edw,

St. 2994, Princesse-Alice. Trois indi-

vidus, sur la lacinie des maxillipèdes I,

caractérisés par leur aspect monili-

forme : 3 à 5 articles qui mesurent 250

à 300 a.

1 tu UL

Fio. CLII. iin. Coutière (1911); «, EUobiocystis

villosus COUT. ; b. E tuberosus Coût. ; c, E.

filicolUs COUT. ; d, E. catenatus COUT., sur les

appendicos iVAcantephyra purpurea ; e, E.

tennis Cout. sur Pasiphœn sivado.

Coutière n'a pu voir si des cloisons

correspondaient aux constrictions. Il est

fort probable qu'il en est ainsi au moins

vers le pôle distal, car celui-ci porte, chez deux individus, les traces d'ar-

ticles détachés. Par sa structure articulée, cette forme rappelle Staphylo-

cystis. Il y aurait heu de rechercher s'il n'y a point perforation du tégument

au point d'attache. Structure inconnue parce que fixation défectueuse.



394 EDOUARD CHATTON

EUobiocystis filicollis Colttikre 1911

£Mo6iopsw eandarum forme B COUTIÈKE (1911 n, p. 410).

EUobiocystis fdicoUis Coutière (1911 6, p. 201, û'^. vi A, et pi. VIII, flg. 37).

Type de l'espèce parasite externe d'Acantephyra purpurea

A. M. Edw. St. 2994. Princesse-Alice.

Cinq exemplaires, sur le lobe et la lacinie inférieure des maxilles.

Forme gobuleuse à pédicule très rétréci, fixé par un large disque. Taille

maxima : 600 y.. Structure d^E. caridaruin.

EUobiocystis catenatus Coutière 1911 y

Ellobiopsis caridanim forme £ pro parte Coutière (1911 a, p. 410).

EUobiocystis catenatus Coutière (1911 b, p. 201, flg. vi B).

Type de l'espèce parasite externe d^Acantephyra purpurea A. M.

Edw. St. 2994. Princesse-Alice.

Exopodite du 2^ maxillipède et lacinies de la maxille. Deux ou trois

articles allongés séparés par des isthmes très étroits.

EUobiocystis tenuis Coutière 1911

Ellobiopsis caridarum, forme e pro parte CoUTiÈRE (1911 a, p. 410).

EUobiocystis tenuis Coutière (1911 6, p. 202, fig. vi C, et pi. VIII flg. .39)

Type de l'espèce parasite externe de Pasiphaea sivado Risso.

St. 1038. Princesse-Alice.
*

Rencontré chez la moitié des hôtes examinés, sur l'article proximal

du 2® et 3^ maxillipèdes, et fréquemment associé à E. caridarum. Tubes

grêles de 1 mm. de longueur à deux articles et pédicule court.

EUobiocystis mysidarum Coutière 1911

EUobiocystis mysidarum Coutière (1911 b, p. 203, pi. VIII, fig. 7-10).

Type de l'espèce parasite externe d^Antarctomysis maxima H. J.

Hansen. Expédition antarctique française du Pourquoi-Pas ?

Sur la concavité des maxilles. Corps claviformes brièvement pédi-

cules de 150 à 200 p..

EUobiocystis sp.

parasite externe de Sergestes sp. St. 2912. Campagne de la Princesse-Alice.

Fixé sur les soies plumeuses des 4^ et 5^ péreiopodes, rappelant,
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par leur forme et leur situation, des lentes de Pediculides et mesurant

40 [j, sur 30 jU. Structure semblable à celle des trois jeunes individus d'^.

candarum. Coutière (1911 b), p. 203.

Genre PARALLOBIOPSIS B. Collin 1913

Parallobiopsis B. Collin (1913, p. 1332).

Espèce type du genre :

Parallobiopsis Coutieri B. Collin 1913

PnrallobiopsiH Coutieri B. COLLIN (1913, p. 1332-1334, flg. l-Vl).

Type de l'espèce, parasite sur les pléopodes, les branchies et les

replis thoraciques de Nebaîia hipes (O. Fabr.), à Cette.

Résumons d'après l'étude, d'ailleurs brève, de Collin :

Morphologie. — Le parasite jeune, mesurant 5 w, et plus, est un corps

sphérique, puis ellipsoïdal, fixé à l'hôte par une large ventouse cuticulaire,

striée à la périphérie.

D'une manière très précoce, il se scinde normalement à son

axe, en deux articles. Le nombre des articles augmente au fur et

à mesure que le parasite s'accroît. Leur zone de multiplication se

trouve au contact de l'article proximal. Les articles jeunes, très apla-

tis, forment là un « méristème ». Collin ne dit pas, mais il est permis

de penser, que ces articles procèdent de cloisonnements successifs

de l'article proximal. Ces articles augmentent de taille, de la région

distale vers la région proximale. Le terminal est renflé en dôme ; il

est souvent suivi d'une loge vide et fripée, vestige d'un article qui

a sporulé.

Structure. — Dans l'article basai se trouve une couronne de gros

noyaux à structure granuleuse massive, et, en plus, parsemés dans le

cjrtoplasme, de très petits noyaux mesurant 1 !J.. Collin considère les

premiers comme des noyaux trophiques (macronudei), les autres comme

des noyaux germinatifs (micronuclei).

Ces derniers seuls existent dans les autres articles. Dans les termi-

naux, on les voit accrus, allongés et rangés à la périphérie du corps. Ils

mesurent alors 3 ;j. 5 sur 1 ;j.. Ils s'accompagnent chacun, du côté du pôle

externe, d'un granule centriolaire, extranucléaire, d'abord simple, puis

double. L'un de ces diplosomes se prolonge, le long du noyau, par une
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baguette très colorable (axostyle). Ce sont là les noyaux des futurs

germes encore inconnus.

CoLLiN pense que ceux-ci pourraient être biflagellés.

L'auteur insiste sur les caractères suivants du parasite des Nébalies,

qui sont nouveaux chez les Ellobiopsidae : le dualisme chromatique

« plus ou moins comparable à celui des infusoires ciliés », la localisation

très précise de la zone d'accroissement (méristème), l'ordre des noyaux

en couche périphérique, avant la sporulation.

FiG. Ci.n bU. im. V<. CoM.iN (1913). ParnUobiopsù Coulieri. DiH'éronts stades du dévoloppcmrnt. Stnicturo dos

articles.

A ces remarques nous ajouterons les réflexions suivantes :

1° L'analogie des noyaux trophiques ou macronucléis de l'article

proximal avec ceux de l'cc article céphalique » de Neresheimeria fournit

un argument contre l'attribution de cet article à l'hôte et non au

parasite, que nous suggérons plus haut (p. 374). La question reste pen-

dante.

2° L'analogie de la baguette chromatique (axostyle ?) qui émane

du diplosme et accompagne les noyaux dans l'article distal avec celle

des « spores à rostre » issus des plasmodes parasites des Paracalanus

renforce l'hypothèse que les éléments reproducteurs de Parallohiopsis

sont des flagellispores.
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Les Ellobiopsidae considérés dans leur ensemble

Sommaire

Saprophytisme et parasitisme, p. 397 .
— Polarité génétique, p. 398.

Noyaux ou chromidies chez EUohiopsis, p. 400. — Structure comparée d'Ellobiopsis et A' EUobicoystis,

p. 402. — Les « systèmes binaires » p. 403. — Systèmes binaires et dualisme nucléaire vrais, p. 404.

— Déterminisme éthologique de la dissociation nucléaire Initiale chez Ellobiopsis fitaphylocyslis et

Parallobùypsw, p. 405. — Existence de spores, p. 406.

Saprophytisme et parasitisme. — Caullery ne s'arrête point à

douter qu'Ellobiopsis soit un véritable parasite de Calayius helgolandicus

et les raisons qu'il en donne font partager sa conviction : pénétration de

la tige fixatrice dans la cavité de l'appendice, absence de pigment assimi-

lateur, analogies avec les Oodinium. J'ai moi-même développé des argu-

ments de cet ordre en faveur de l'hypothèse d'une nutrition parasitaire

de ceux-ci aux dépens de leurs hôtes. J'ai fait remarquer que les Oodi-

nium qui vivent sur des organismes pélagiques, par conséquent en pleine

eau, ne peuvent trouver dans celle-ci les matières organiques nécessaires

à une existence saprophytique. L'argument vaut aussi pour Ellobiopsis.

Il a beaucoup moins de poids, par contre, pour ce qui est des parasites

des décapodes abyssaux et des Nébalies.

Les conditions dans lesquelles les premiers sont péchés nous rensei-

gnent peu sur leur mode de vie dans la zone bathyale. Cependant, le fait

que les Pasiphœa, les Acantephyra se prennent dans le chalut, tend à

prouver qu'ils sont au moins autant nectoniques que pélagiques. Et il

faut, dès lors, tenir compte dans l'éthologie de leurs parasites d'un sapro-

phytisme possible. Possible pour Staphylocystis qui, bien que perforant,

se localise, autant qu'on en peut juger d'après les deux seuls exemplaires

connus, sur le ventre de l'hôte, probable et presque certain pour les Ello-

biocystis à cause de leur localisation très stricte sur les pièces buccales du

crustacé « toujours à proximité de la bouche et le plus près possible de

cet orifice ». En l'absence de tout organe d'absorption, dit Coutière,

ils s'alimentent en saprophytes dans le milieu où ils se trouvent placés,

grâce aux résidus aUmentaires qui macèrent parmi les pièces buc-

cales, débris de proie ou régurgitations de l'hôte. » (Coutière 1911 b,

p. 192).

La localisation au voisinage de la bouche n'est pas la seule condition

d'une nutrition saprophytique. Ellobiopsis se trouve, lui aussi, sur les

pièces péribuccales des Calanides, mais il ne vit certainement pas de

résidus alimentaires, que la perpétuelle natation du Copépode empêche
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d'a'lleurs de s'accumuler. Le seul fait de trouver des parasites bien déve-

loppés àrextrémité des antennules (j'en ai observé deux dans le matériel

que m'a communiqué M. Caullery), démontre que la localisation domi-

nante sur les pièces buccales n'est point ici en rapport avec la richesse du

milieu extérieur en nutriments.

Il peut en être tout autrement chez les décapodes qui capturent des

proies, les retiennent dans leurs pinces, se reposent pour les dépecer et

avaler un à un, et rendre souvent, les ayant dégustés, les morceaux qu'ils

en font. Et que, dans ce bouillon, toute une faune puisse trouver de quoi

subsister, cela n'est pas douteux.

Du saprophytisme des Ellohiocystis, on peut d'ailleurs voir, avec Cou-

TiÈRE, une bomie preuve, dans ce fait, que leur appareil fixateur a tous

les caractères d'un organe purement adhésif. Cependant, la comparaison,

très exacte au point de vue morphologique, de ce pied avec celui des^wœ-

bidium, qui sont, je l'ai montré par l'expérience (1906 b et c), de purs

saprophytes, cette compara'son peut ne pas être justifiée au point de

vue physiologique. Je n'en veux, pour preuve, que l'exemple d'Oodinniîn

fritillariae dont le disque pédieux, certainement absorbant, n'est point

perforant. Et, si l'on m'objecte que la cuticule d'une Fritillaire est si

mince qu'elle permet l'absorption, je produirai le cas des Laboulbéniacées,

particulièrement le cas des Laboulbéniacées non perforantes des insectes

aériens qui ne peuvent se nourrir qu'aux dépens de l'hôte et qui, cepen-

dant, n'en altèrent point le tégument. Il n'y a rien d'impossible à ce qu'un

parasite non perforant puisse emprunter une partie au moins de ses nutri-

ments à son hôte, même à travers la cuticule épaisse, mais d'ailleurs tou-

jours poreuse, d'un Arthropode.

Pour le parasite des Nébahes, nous admettrons, étant donné l'attrac-

tion qu'exercent sur ce Crustacé les matériaux organiques en décompo-

sition (les Nébalies se prennent dans les nasses amorcées avec du poisson

pourri), la probabilité d'une nutrition saprophytique, qui n'exclut,

d'ailleurs pas celle d'une nutrition parasitaire.

Polarité génétique. — J'inclinerais à penser que, si les formes,

telles (]vi'Ellobiocystis caridanim, E. villosus, E. filicoUis, qui ne paraissent

pas être génétiquement polarisées, peuvent bien n'être qu'exclusivement

saprophytes, les formes segmentées, telles qu'^. tuberosus, E. catenatus,

E. tenuis, et Parallobiopsis Coutieri tirent de l'hôte une partie au moins de

leurs nutriments.

Entre le cas d'Ellobiocystis caridarum, espèce non perforante et non
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polarisée, simple saprophyte phorétique, et le cas d^Ellobiopsis et de

Staphylocystis, formes perforantes et polarisées, véritables parasites in-

ternes, on peut concevoir le cas de formes primitivement et actuellement

encore saprophytes, chez lesquelles le pédoncule fixateur devient racine

absorbante. Je ne serais pas étonné qu'Ellobiocystis tuberosus, E. cate-

natus, E. tennis et Parallobiopsis en soient à ce stade de passage du pho-

rétisme au parasitisme, déjà marqué par l'existence d'une polarité géné-

tique.

Caullery n'a point constaté d'une manière objective, chez Ello-

biopsis, la chute du segment distal et, quoiqu'il ait donné d'excellentes

raisons d'y croire, il a naturellement conservé quelques doutes à cet égard.

J'ai déjà dit comment l'une des figures d'Ap.«>TEiN pouvait s'interpré-

ter dans ce sens. Il me semble que l'exemple de Staphylocystis et d'Ello-

biocystis tuberosus, où se voit, au pôle libre de l'article distal, la cicatricule

du segment libéré, fournit un nouvel et sérieux appui à cette hypothèse

en ce qui concerne EUobiopsis. Chez Parallobiopsis, l'article distal, au

lieu de se détacher, se vide de son contenu.

De cette constatation faite par Coutière que, chez Staphylocystis,

les cloisons sont d'autant plus accusées qu'elles sont plus distales, des

figures qu'il nous donne d'^. tuberosus, où l'on voit le segment proximal

seulement étranglé en biscuit, tandis que les segments distaus sont déjà

séparés les uns des autres, on tirera cette conclusion que la segmentation

du corps s'effectue, ici, exactement comme chez Apodinium, Haplozoon,

Blastodinium, par scissions répétées de l'article basilaire, dont la crois-

sance est, en quelque sorte, indéfinie. Et il en est certainement de même
chez Parallobiopsis, comme le prouve l'existence du « méristème » au

contact même de l'article basai. Cet article est donc l'homologue du

trophocyle des Péridiniens parasites et plus encore du blastode des Para-

dinides. Mous l'appellerons trophomère Quant au segment libéré, il est

inutile d'insister sur les analogies qu'il 'présente avec les gonosphères de

Paradinium Poucheti ou celles d'une Neresheimeria. Nous lui conser-

verons donc ce nom. Et nous pouvons qualifier de palisporogenèse le

mode de reproduction des Ellobiopsidae polarisés, ceci sans même
préjuger de l'évolution ultérieure du contenu des kystes libérés, ni de

la nature des germes qui s'y développeront.

Au point de vue de leur habitus général, de leur mode de parasitisme,

de leur morphologie externe, des premiers stades de leur reproduction,

es Ellobiopsidae polarisés rappellent, de très près, des Péridiniens vrais
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comme les Apodinium. Mais ce ne peut être là que pure convergence.

Et, en fait, poursuivant la recherche des affinités, par l'étude des carac-

tères plasmatiques, témoins plus fidèles des affinités, nous constatons

qu'ils difïèrent d'une manière si considérable de ceux des Péridiniens

stricts que, dès maintenant, nous pouvons affirmer qu'on ne peut consi-

dérer comme tels, les Ellohiopsidae. Mais nous ne pouvons nous en tenir,

à cet égard, à une impression globale. La structure des Ellobiopsidae

mérite qu'on s'arrête à l'examiner, non seulement du point de vue spécial

qui vient de nous occuper, mais aussi du point de vue de la cytologie géné-

rale, point de vue dont Caullery et Coutière ont déjà fait ressortir

tout l'intérêt.

Noyaux ou chromidies chez Ellobiopsis. — Comme conclusions à

l'étude cytologique qu'il a faite d'Ellobiopsis, Caullery s'exprime ainsi :

(( Comment faut-il interpréter les faits précédents ? A aucun des stades

étudiés, on n'a vu de véritable noyau, ni sur le vivant, ni sur les maté-

riaux fixés. L'appareil nucléaire ne peut être représenté que par les grains

de chromatine décrits, situés directement au sein du cytoplasme ou

dans des vacuoles sans paroi propre ; ces grains se multiplient et sont,

finalement, en nombre énorme.

« Représentent-ils, dans leur ensemble, un noyau unique et diffus, ou

bien, chacun d'eux est-il appelé, après que le parasite (ou tout au moins

sa moitié distale), s'est détaché du Copépode, à devenir le noyau d'un

germe, d'une flagellispore, par exemple. On ne peut, à ce sujet, faire que

des suppositions. Quoi qu'il en soit, VEllobiopsis se présente à nous, dans

les phases où j'ai pu l'observer, avec un appareil nucléaire d'un type abso-

lument spécial, et la désignation qui lui conviendrait le mieux serait

celle d'appareil chromidial. Si ces chromidies devaient devenir les noyaux

des flagellispores, ce seraient des sporéties. L'origine de cet appareil chro-

midial serait à rechercher dans des stades tout à fait initiaux. »

La première partie de ces conclusions résume les faits ; la seconde les

interprète, et celle-ci, seule me semble pouvoir prêter à discussion. Discus-

sion toute de vocabulaire, dont le sujet se trouve condensé dans cette

phrase : « la désignation qui lui conviendrait le mieux serait celle d'appa-

reil chromidial ». Quelle idée ou quelle assimilation Caullery a-t-il voulu

exprimer par ce vocable dont les acceptions sont si nombreuses qu'il ne

s'en dégage plus, aujourd'hui, aucun sens immédiatement précis? Il

ne pouvait s'agir de l'acception originelle, la seule aujourd'hui exacte, du

terme de chromidies, que Richard Hertwig (1899) a créé pour désigner
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les émissions nucléaires qui, chez les Héliozoaires, sont la conséquence de

l'hypernutrition ou de l'inanition, produits en quelque sorte pathologiques,

qui ne jouent aucun rôle dans la reproduction de l'être.

S'agit-il du sens dénaturé que Hertwig (1902) lui-même, et Schau-

DiNN (1903), ont attribué à ce même terme, en l'appliquant aux amas

chromatiques coexistant avec le noyau, situés à son contact, et qu'ils

considèrent comme issus de lui, amas desquels, chez les Foraminifères

(Polystomella), les monothalames (Arcella, Centropyxis, Chlamydophrys),

les Entamibes {E. coli, E. histolytica), surgiraient les noyaux des germes,

tandis que le noyau primaire disparaîtrait ? Ce sont ces chromidies, dites

caryogènes ou génératives, que Goldschmidt (1904) a proposé d'appeler

sporeties.

En 1910, Dangeard et Chatton, indépendamment lun de l'autre,

ont discuté et critiqué, du point de vue de la cytologie des Rhizopodes,

la conception des chromidies caryogènes, qu'ils tiennent comme la

conséquence d'erreurs d'observations dues à la méconnaissance de para-

sites intracellulaires (Mastigamibes, Goldschmidt 1904), de stades

d'épuration (Grégarines, Swarzewsky 1910, Kuschakewitch 1907),

de divisions nucléaires, ou de formations mitochondriales. Je ne réédi-

terai pas ici ces critiques et me contenterai d'exprimer la satisfaction

que j'ai eue, depuis quatre ans, à voir cette conception perdre le plus

fort de son crédit, même auprès de ceux qui en furent un temps les

protagonistes (Hartmann 1911).

Quoi qu'il en soit, d'ailleurs, rien de semblable à cette dégénérescence

d'un noyau primaire suivie de la résurrection de noyaux secondaires au

sein d'un chromidium n'a été constaté chez EUobiopsis. Il y a même, chez

cet organisme, quelque chose qui s'oppose à ce que l'on considère comme

sporeties les grains chromatiques, c'est que ces grains commencent par

se multiplier, tout comme des noyaux, par bipartitions successives, tandis

que le propre des chromidies génératives serait de diffuser de proche en

proche dans le cytoplasme, sous une forme pulvérulente.

Déjà trop élargie, la compréhension du terme devait bientôt s'étendre

sans limites. Il servit alors à désigner toute formation, qu'elle fût, ou non,

d'essence nucléaire, qui, dans le c5rtoplasme, se colorait comme la chro-

matine, mais n'avait point figure habituelle de noyau (mitochondries,

chondriome, ergastoplasme, centrosphères et centrosomes, réseau chro-

matique des Cyanophycées, noyau rameux ou fragmenté de certains

Ciliés, etc.).

Akch. de Zool. Exp. et g en. — X. 59. — F. 1. 26
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C'est sans doute cette dernière acception que Caullery donnait au

terme de chromidies, en l'appliquant à l'appareil nucléaire d'Ellobiopsis,

qui rappelle, par son extrême dissociation, celui des astomes des Cépha-

lopodes, les Opalinopsis et les Chromidina, et dont l'interprétation reste,

d'ailleurs, malgré de bons travaux (Dobell 1909), des plus incer-

taines.

n semble cependant que, chez Ellobwpsis, la structure nucléaire nor-

male soit plus approchée que chez les Opalinopsidae. Il y a, au moins, à

certains stades, des groupements de granules dans des aires plus ou moins

limitées, qui ont, sans doute, une valeur nucléaire.

Dans chacun de ces groupements, j 'ai pu voir, sur les préparations de

M. Catjllery, un granule de taille sensiblement constante, plus condensé

et plus basophile que les autres, représentant peut-être un caryosome ou

un centrosome.

L'absence de membrane nucléaire s'expliquerait par le fait que tous

ces éléments sont, comme les noyaux des Syndinium, en multiplication

active et continue.

Structure comparée d'Ellobiopsis de Staphylocystis et d'ELLo-

BiocYSTis. — Mais la structure d'Eïlohiojjsis n'en reste pas moins des

plus déconcertantes. Elle ne rappelle rien de ce que nous connaissons

jusqu'ici chez les Péridiniens stricts ou les Paradinides. Elle est, à pre-

mière vue, différente de celle que Coutière a mise en évidence chez

les autres EUohiopsidae, au moins aux stades avancés de leur dévelop-

pement. Cette restriction est nécessaire, car, aux stades initiaux, chez

Staphylocystis, Coutière décrit une structure nucléaire dissociée, qui est

comparable à celle d'Ellobiopsis. Et il voit, au cours du développement,

cette structure passer progressivement à une structure nucléaire absolu-

ment normale. On saisit, dès maintenant, tout l'intérêt de cette cons-

tatation, qui nous fournit le seul lien qui, cytologiquement, unisse

EUobiopsis aux autres Ellobiopsidae, lien qui conserverait sa valeur,

même si les recherches ultérieures montraient que l'état nucléaire parfait

n'est jamais atteint chez EUobiopsis. Rien, pour l'instant, ne nous

autorise à penser qu'il en soit ainsi. Nous ne savons pas quel est l'âge

des parasites les plus gros qui ont été observés sur les Calanus. Nous ne

connaissons pas la durée de la maturation qu'ils ont à accomplir avant

la sporulation dont nous n'avons entrevu aucun signe précurseur. Le

gonomère détaché et enkysté mène peut-être une existence pro-

longée durant laquelle peuvent s'accomplir d'importants remaniements
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nucléaires, aboutissant à une structure comparable à celle de Staphy-

locystis.

Les Ellohiocystis ont une structure nucléaire tout à fait comparable

à celle des Staphylocystis, mais ils ne passent point par des stades de début

à structure nucléaire dissociée. Les stades initiaux sont au contraire uni-

nucléés. La multiplication nucléaire marche de pair avec la croissance. Le

parasite sporule tout d'une masse, sans quitter l'hôte. Il n'y a ni phase de

quiescence, ni polarité structurale, ni palisporogenèse. Cependant, Sta-

phylocystis et Ellohiocystis ne semblent pas pouvoir être séparés. Ils ont

une structure remarquablement semblable, caractérisée par les « systèmes

binaires », qui n'existent pas chez Ellohiopsis.

LES « SYSTÈMES BINAIRES )). — Quelle est la valeur du « système

binaire « chez Ellohiocystis et Staphylocystis ? Chez ce dernier genre

CouTiÈRE incline à considérer le gros élément comme un caryosome,

le petit comme un centrosome intranucléaire. les comparant à ceux que

BoTT a décrit dans le noyau de Pelomyxa palustris. En fait les figures

de BoTT et celles de Coutière sont superposables.

Mais pour Ellohiocystis, se basant sur la taille beaucoup plus élevée

des éléments, Coutière, suivant d'aiUeurs en cela une suggestion de

Dangeard, interprète tout différemment les choses : « H est une seconde

attribution probablement plus soutenable, qui consiste à comparer les

deux masses du système aux macro et au micronucléus des Ciliés et des

Acinétiers. Le n serait alors l'équivalent du grand caryosome de ^top%-

locystis, dont il a sensiblement les dimensions, et non plus du centrosome

dont la taille est toujours très inférieure à celle de ces grains dans tous

les cas connus. Ce centrosome manquerait chez Ellohiocystis (au moins

en position extra-caryosomique) et, par contre le N de ce dernier gem'e

ferait défaut chez Staphylocystis. Les deux systèmes nucléaires seraient

construits sur un plan si différent : Ellohiocystis .• N et ?i

Staphylocystis : n et centrosome

que la distance entre les deux genres serait bien plus grande qu'entre

Ellohiopsis et Staphylocystis et qu'il pourrait s'agir de deux groupes

d'organismes fort différents ». Je ne reproduis pas ici les réserves très

justifiées que fait l'auteur sur cette manière de voir, relatives à

l'importance qu'il convient d'accorder à de simples variations de taille.

J'en ajouterai une concernant la taille comparée du centrosome, à

laquelle Coutière assigne des limites beaucoup trop réduites.

Nous avons rencontré chez les Blastodinium des centrosomes mesurant
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jusqu'à 8 \j.. Dans les spermatocytes, et dans les œufs en segmentation

d'Ascaris megalocephala. les centrosomes mesurent jusqu'à 3 et 5 \j. de

diamètre. La taille du gros élément à!Ellohiocystis ne défend pas de le

considérer comme un centrosome.

CoTJTiÈRE remarque aussi fort exactement que chez aucun Cilié

connu, parmi ceux qui se multiplient sous un kyste, il n'y a de stades

plasmodiaux. Mais ce qui, à mon sens, domine tous ces arguments, c'est

l'impossibilité de séparer cytologiquement Ellohiocystis de Staphylocystis.

Et chez ce dernier l'association du gros élément avec le petit, sous une

même membrane nucléaire, interdit absolument tout rapprochement

avec les Hétérokaryotes. Ainsi, la seconde interprétation du « système

binaire » me paraît inacceptable. La première a pour l'appuyer les

exemples de Protistes où coexistent côte à côto dans le noyau caryo-

some et centrosome : l'Amoebien Pelomyxa palustris (Bott 1907), les

Héliozoaires Acanthocystis aculeata (Schaudlnn 1896 et Schaudinn-

Keysselitz 1908) et Wagnerella borealis (Zuelzer 1909), la Coccidie

Adelea zonula (Moroff 1907), la Schizogrégarine Ophryocystis Caid-

leryi (Léger 1907), la Myxosporidie Myxobolus Pfeifferi (Keysse-

LITZ 1908).

« Systèmes binaires « et dualisme nucléaire vrai. — La structure

de Parallohiopsis éclaire d'une certaine lumière celle des autres Ello-

hiopsidœ. Elle offre en commun avec celle d'Ellohiopsis et de Staphylo-

cystis l'extrême dissociation de l'appareil nucléaire dans le trophomère

et son retour à une structure normale, au fur et à mesure de la matura-

tion des gonomères.

Avec l'élément kinétiquc (diplosome + axostyle) qui l'accompagne,

le noyau ne diffère à ce moment d'un « système binaire » de Staphylo-

cystis ou d'Ellobiocystis que par la situation extranucléaire de cet élé-

ment. Le diplosome de Parallobiopsis permet de préciser la valeur centro-

somienne du petit élément des systèmes binaires et la nature même de

ceux-ci : complexe nucléo-centrosomien de la future flagellispore.

Parallobiopsis diffère par contre de tous les autres Ellobiopsidaè

par son dualisme nucléaire vrai : la différenciation des gros noyaux

trophiques ne prenant aucune part à la reproduction et des petits noyaux

générateurs passant dans les spores (gamètes). Il se rapproche par là

d'une manière troublante des Hétérokaryotes. Il fournit le critérium

de ce qu'il faut entendre proprement par dualisme nucléaire. Il interdit

manifestement l'assimilation proposée du gros élément d'un « système
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binaire » avec le macroniiclcu;'; et du petit clément avec le micronucleus

d'un Cilié.

DÉTERMINISME ÉTHOLOGIQUE DE LA DISSOCIATION NUCLÉAIRE INITIALE

CHEZ Ellobiopsis, Staphylocystis ET Parallabiopsis. — Les raisons

éthologiques qui nous ont déjà fait considérer la polarisation génétique

comme une conséquence immédiate du mode de fixation et de parasi

tisme sur l'hôte, peuvent nous amener à concevoir qu'il tient aussi sous

sa dépendance l'évolution nucléaire.

La spore uninucléée d'Ellobiopsis ou de Staphylocystis dès qu'elle a

poussé à travers la cuticule de l'hôte son tronc absorbant, se trouve

dans un état de déséquilibre trophique, du fait d'une nutrition très

intense succédant tout à coup à une phase d'inanition, et même de

déperdition (travail de perforation).

n peut en résulter soit une croissance très rapide du noyau, suivie,

la relation caryo-plasmatique étant rompue, d'une brusque pulvérisation

qui aurait la signification d'une division multiple, soit une multiplication

très active, qui aboutirait à la formation des minuscules noyaux. Je ne

puis m'empêcher ici d'avouer une préférence pour la première hypothèse,

qui trouve appui par ailleurs dans les nombreux cas de division multiple,

connus depuis nombre d'années déjà, chez les Protistes, et dont le sou-

venir commence à renaître des brumes de la doctrine chromidiale.

Aux premières observations concernant ces phénomènes, sur des

groupes variés de Protistes : Foraminifères : Càlcituha Schaudinn

(1895); Grégarines : Selenidium Caullery et Mesnil (1900) ; Radio-

laires : Thalassicolla Brandt (1902-1905) sont venues s'en ajouter beau-

coup d'autres que Hartmann (1909) a colligées dans un mémoire intitulé :

« Polyenergide Kerne » qui est une renonciation tacite au dogme chro-

midial et un essai d'accommodement de ses restes.

La crise d'équilibre trophique qui chez Staphylocystis et Ellobiopsis

sévit aux tous premiers stades du développement, n'existe pas ou n'est

que très atténuée chez Ellobiocystis, chez ceux du moins dont la nutrition

s'opère par la surface générale protégée du corps, d'une manière certai-

nement plus ménagée que par le tronc absorbant. Chez ces organismes,

les divisions nucléaires suivent, à partir du noyau de la spore, un cours

normal, et le plasmode nourri d'une manière égale conserve une structure

homogène et sporule en totalité. On conçoit de quel intérêt serait la

connaissance de la structure des Ellobiocystis articulés.

Les Ellobiocystis nous apparaissent ainsi comme moins strictement
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adaptés au parasitisme que les Staphylocystis et les Ellobiopsis, mais

par leurs formes articulées, et probablement cytologiquement polarisés,

ils montrent la première ébauche des caractères distinctifs de ces derniers.

Ils sont à ceux-ci mutatis 7nutandis, ce que leS Oodinium et les Chytrio-

dinium sont aux Apodinium. Mais c'est uniquement à des caractères

de convergence, dont quelques-uns très impressionnants, comme la

structure du pédoncule chez Ellobiopsis et chez Oodinium, que ces orga-

nismes doivent leur ressemblance.

Ici, ici encore, seule la connaissance des spores permettra de dire

s'il y a là simplement ressemblance ou parenté réelle.

Existence de spores. — Que des spores existent, ce n'est pas

douteux. La taille des jeunes stades, chez Ellobiopsis et Ellobiocystis suffit

à le prouver. Les figures que Coutière en donne chez ce dernier genre

le démontrent aussi pleinement. Elles prouvent aussi que ces spores

sont uninucléées, et permettent de penser avec quelque certitude

qu'elles sont nues. Chez les Amoebidiun, qui rappellent, par leur

habitus général et leur éthologie, mais point par leur cytologie, les

Ellobiocystis, les spores se sécrètent de très bonne heure une mem-

brane, et laissent après leur libération autant de loges vides dans le

tube.

La répartition des noyaux à la périphérie de l'article distal chez Parallo-

biopsis permet d'affirmer qu'il se produira là une dissociation en très

petits éléments, l'existence d'un diplosome et d'un axostyle analogue

à celui des « spores à rostre « permet de présumer qu'ils sont du type

mastigophore.

Je ne me pardonnerais pas d'avoir écrit un aussi un long chapitre sur

les Ellobiopsidae, que je n'ai pas moi-même étudiés, s'il m'avait été pos-

sible de suppléer à l'argumentation par l'observation. J'aurais vivement

désiré me rendre au Loch-Fyne pour étudier les Ellobiopsis, ou tout au

moins sur la mer du Nord, si j'avais été sûr de les y rencontrer. Quant

aux Staphylocystis et aux Ellobiocystis, il faut attendre, avec Coutière,

le jour où une série de hasards heureux procureront à l'observateur un

hôte et des parasites dans un état propre à des investigations plus

délicates et plus décisives.

J'ai cru intéressant, en attendant que ce « double miracle » se réalise,

de tenter de coordonner ici des notions qui, bien que fragmentaires et en

partie subjectives, ont pu nous faire faire un nouveau pas dans l'approche

de la vérité.
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DEUXIEME PARTIE

GENERAUTES

A. LE PARASITISME CHEZ LES PÉRIDINIENS
et les adaptations qu'il entraîne
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p. 439.

I. Les divers modes et les degrés du parasitisme. Leur origine

Il existe dans les deux règnes des groupes entièrement constitués

d'organismes parasites, organismes détachés depuis si longtemps du

groupe libre qui fut leur souche, que les liens [qui les unissaient

à lui ne peuvent plus être décelés qu'avec peine, le plus souvent sans

certitude.

Parmi les Protozoaires, tous les Sporozoaires (sensu lato) sont dans

ce cas. Dans les autres classes : Rhizopodes, Flagellés, Ciliés, il existe un

petit nombre de formes parasites, généralement peu modifiées, et que

l'on classe sans grandes difficultés dans les différents ordres, ou même dans

les différentes familles.
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Mais dans aucun do ces groupes on ne trouve à partir des formes

libres, une gradation dans les modes du parasitisme et dans les adapta-

tions qui en sont la conséquence, aussi complète que chez le Dinofla-

gellés.

Nous savons déjà que les Péridiniens parasites peuvent occuper chez

leurs hôtes les situations les plus variées. Parasites externes, intestinaux,

cœlomiques et intracellulaires constituent la belle série œcologique,

suivant laquelle nous avons, dans la première partie de ce travail, ordonné

l'étude des genres et des espèces. Nous allons trouver une série non moins

belle dans les modes du parasitisme.

Par modes du parasitisme nous entendons, non seulement, la situation

des parasites dans l'hôte, mais encore et surtout la façon dont le parasite

se nourrit aux dépens de ce dernier.

C'est à ce point de vue plus spécialement éthologique que nous allons

nous placer ici.

Passage du phototrophisme primitif ait chylotrophisme chez

LES parasites INTESTINAUX. —-S'il était démontré que les Prorocentrnm,

dont l'existence à l'état libre ne fait point de doute, sont vraiment

capables de vivre dans l'intestin des Echinodermes, ils offriraient le

premier degré dans l'adaptation au parasitisme.

Cette adaptation que ne trahit encore aucun caractère morphologique,

ne se manifesterait chez eux que par l'aptitude à résister à l'action des

sécrétions intestinales de l'hôte, qui est la condition première de l'éta-

blissement de tout parasite intestinal.

Les mêmes réflexions s'appliquent au Gymnodinium. {Oxyrrhis)

parasiticuni (Poche) parasite de la cavité gastrovasculaire des Sipho-

nophores.

Parmi les Péridiniens parasites avérés, ceux dont la nutrition offre

avec celle des formes libres le plus d'analogies, ne sont pas, comme l'on

pourrait s'y attendre, les parasites à siège externe. Ce sont des formes

intestinales : Schizodinium syarsum et les foimes pigmentées du genre

Blastodinium. '

D'abord, ce sont celles qui sont le moins directement en rapport

avec l'hôte. Elles ne tirent rien immédiatement de sa substance, étant

dépourvues d'organes d'absorption. Elles ne vivent que des matières

dissoutes dans le chyle intestinal. De plus, elles ont conservé ce caractère

très important de leur ancêtre libre : l'existence de pigment assimilateur,

et les signes certains d'une nutrition phototroplie. Mais cette nutrition
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pliototrophe est devenue facultative, comme le démontre l'existence, dans

une même espèce d'individus, et l'existence, dans un même individu,

d'éléments pigmentés et d'éléments dépigmentés.

Certains Blastodinium comme B. hyaliîmm, ne sont jamais pig-

mentés ; leur nutrition est exclusivement parasitaire. Les Blastodinium

nous font donc saisir sur le vif la substitution de ce dernier mode à

la nutrition holophytique des formes primitives. Ils nous montrent qu'il

ne faut pas exclure de l'ascendance des parasites incolores des formes

libres pigmentées,

Association possible de l'histotrophisme au chylotrophisme

CHEZ LES Haplozoon. — Lcs Haplozoofi paraissent être à la fois des

parasites chylotroplies et histotrophes. Le trophocyte puise, au moyen

de ses rhizoïdes, dans l'épithélium intestinal ou même à travers lui.

Mais l'accroissement notable de la masse des sporDcytes au cours de la

sporogenèse doit être attribuée soit à la diffusion des nutriments dans

la lame cellulaire continue, qu'est le parasite, soit à une nutrition osmo-

tique aux dépens du chyle. Il semble que le stade histotrophe ait été

précédé ici d'un stade chylotrophe.

L'histotrophisme des ectoparasites. Le stade phototrophe

HYPOTHÉTIQUE DES PÉRIDINIENS STRICTS. — Les parasites externes,

les Oodinium, Apodinium, Parapodinium et aussi les Chytriodinium,

parmi les Péridiniens, Ellohiopsis et Staphylocystis parmi les Ello-

biopsidae, ont atteint un degré de parasitisme certainement plus élevé

que les intestinaux. Ce sont des parasites histotrophes, tous munis

d'organes d'absorption, tous incolores. Ce n'est pas sans étapes qu'ils

en sont arrivés là. Mais ces étapes, chez les Péridiniens stricts, font

actuellement défaut. On peut se représenter un Péridinien libre, pigmenté,

capable comme plusieurs que l'on connaît maintenant : Gymnodinium

rotundatum Klebs (1912), Tetradinium javanicum Klebs (1912),

Stylodiîiium glohosum Klebs (1912), de fixation et de vie séden-

taires, s'attachant aux Appendiculaires, menant d'abord sur elles

une existence phorétique et purement phototrophe, la seule possible

en milieu pélagique, puis transformant progressivement son organe

fixateur, simple sécrétion mucilagineus(s en un tronc cytoplasmique

absorbant et devenant de ce fait parasite histotrophe incolore. Mais il

est possible que cette évolution se soit effectuée plus directement à partir

d'une forme libre qui, Gormuele^Podolampas, développait des pseudopodes

devenus d'emblée des rhizoïdes au contact de l'hôte. Quoi qu'il en soit,
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le phototrophisme de la souche de ces parasites paraît certain — au

moins pour les Chytriodinium — dont la dinospore libérée présente

encore des traces de pigment (Dogiel 1906).

Le stade saprotrophe actuel des Ellobiopsidae. — Chez les

Ellobiopsidae, chez ceux au moins qui sont parasites d'organismes

benthiques, la condition parasitaire histotrophe semble procéder direc-

tement d'un stade phorétique saprotrophe, stade dont l'existence dans

l'ascendance des trois Péridiniens précédents paraît très improbable

étant donnée la vie pélagique certainement très ancienne de leurs hôtes.

Ce stade phorétique saprotrophe est représenté par les espèces des genres

Ellohiocystis et Parallohiopsis qui sont dépourvues d'organes différenciés

d'absorption, qui sont parasites d'organismes vivant sur le fond, et

même comme les Nébalies, en milieu pollué, et qui sont de plus localisés

sur la face ventrale, ou sur l'aire buccale de leurs hôtes.

Ce stade paraît d'ailleurs avoir été dépassé, chez les formes palis-

porogénétiques d^Ellohiocystis et chez Parallohiopsis, dont la polarité

génétique peut être considérée comme une preuve de polarité trophique.

Ces formes emprunteraient, par leur pied largement étalé sur l'hôte, une

part de leurs nutriments à celui-ci.

Inversement, les Staphylocystis, parasites histotrophes, à tronc absor-

bant, ont pu conserver en partie leur nutrition saprophytique primitive.

Il est délicat d'essayer de reconstituer l'histoire d'Ellobiopsis. Il

est possible, malgré l'existence p:^lagique du Calanus finmarchicus, que

le stade phorétique saprotrophe ait pu exister ici grâce à une localisation

du parasite, beaucoup plus étroite que l'actuelle, tout au voisinage de

la, bouche. On peut supposer ainsi que h parasite s'est établi sur le

Calanus alors que celui-ci menait encore, à l'instar de tous les Copépodes

primitifs, une existence benthique limicole ou phycicole. Mais on doit

également se demander si chez Ellohiopsis, le stade histotrophe n'a pas

été directement précédé, comme il semble que ce soit le cas pour les

Apodinium et les Oodinium, d'un stade phorétique phototrophe qui, chez

les autres Ellobiopsidae, se plicerait avant le stade saprotrophe ? Autant

de questions d'autant plus insolubles que nous ne savons rien actuellement

de l'origine des Ellobiopsidae.

Le stade saprotrophe des Ellobiopsidae, dont l'existence ne paraît

pas douteuse, est dans leur histoire ce que le stade chylotrophe est dans

celle des Haplozoon, qui sont aussi actuellement, nous l'avons vu, des

parasites histotrophes.
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Le parasitisme histotrophe ou blastotrophe immédiat. Ses

DEUX ORIGINES. — Le cas des Chytriodinium, chez lesquels le premier

stade du développement serait, d'après Dogiel, intracellulaire, et dont

le corps cytoplasmique est immédiatement au contact du cytoplasme

de l'œuf parasité, à tel point que l'on ne sait où sont leurs limites, ce cas

nous conduit directement à celui de Trypanodinium et en éclaire

suffisamment l'histoire pour qu'il soit inutile d'y insister. Nous sommes

arrivés ici au degré le plus évolué du parasitisme histotrophe : le para-

sitisme histotrophe ou cytotrophe immédiat.

' Malgré l'analogie d'habitat et de nutrition qu'offrent Trypanodinium

et Duboscquella tintinnicola, on ne peut guère, au point de vue de leur

histoire, assimiler le cas du premier à celui du second. Alors que l'infes-

tation des œufs par les Péridiniens implique de la part de ceux-ci une

attaque de l'œuf, l'infestation du Tintinnide paraît être plutôt, originel-

lement, tout au moins, le résultat de l'ingestion par l'Infusoire du

Péridinien passif. Le cas de Duboscquella tintinnicola confinerait ainsi

de très près à celui des Péridiniens intestinaux. Et l'analogie serait encore

plus étroite s'il était établi que les taches de pigment jaunes vues par

Laackmann (1906) dans les « sporocystes » de Titinnopsis Campanula

sont bien du pigment xantho-chlorophyllien.

Nous n'abandonnerons pas les parasites intracellulaires, sans parler

des Neresheimeria. Je rappelle l'hypothèse selon laquelle la région anté-

rieure porteuse de rhizoïdes et l'étui avec ses rhizoïdes postérieurs,

seraient propres à l'hôte, et représenteraient la plaque syncytiale du

testicule, hypertrophiée. Le parasite serait représenté seulement par le

plasmode articulé à noyaux ovoïdes nucléoles.

Ici, le blastotrophisme revêtirait un caractère spécial. La cellule

infestée ne serait pas détruite. Au contraire, elle se développerait et

parasiterait elle-même les tissus voisins : glandes génitales, estomac, et

servirait ainsi d'intermédiaire entre le parasite et l'hôte, comme c'est

le cas pour les Myxocystis des Annélides (Mrazek 1910) et les Gastro-

cystidae des Vertébrés (Chatton 1911, Gilruth 1912).

Le parasitisme cœlomique lymphotrophe. Ses deux origines

POSSIBLES. — Le degré d'évolution atteint par les parasites intracel-

lulaires l'a été aussi par les parasites cœlomiques. Les uns puisent à

même le cytoplasme, les autres à même le -milieu intérieur, vecteur de

tous les nutriments, tous par leur surface entière. Comment a pu s'effectuer

l'entrée des parasites cœlomiques dans la cavité générale de leurs hôtes ?
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On ne peut guère supposer qu'elle se soit produite d'emblée, sans le

secours de conditions favorisantes : l'existence d'un stade parasite

externe, ou d'un stade parasite intestinal.

Dans le premier cas, le Péridinien, d'abord fixé sur la cuticule, l'avirait

digérée comme fait un Ellobiopsis, et au lieu de se nourrir à travers

l'orifice, y serait passé tout entier. Je rappelle à ce sujet la constatation

que j'ai faite de spores de Syndinium parfaitement identifiées, fixées

par un pédicule mucilagineux sur la cuticule d'un Corycœus. (fig. 147,

pi. XV). Mais ce n'était peut-être là qu'un stade de repos. Il paraît plus

vraisemblable d'admettre l'existence d'une forme intestinale passée

secondairement dans la cavité générale. Je n'ai pas de raisons de consi-

dérer comme telle l'un des Blastodinium que nous connaissons, même
parmi les incolores. Mais l'existence de ce stade intestinal est rendue

très vraisemblable par les rapports étroits qu'affecte le parasite jeune avec

la paroi digestive. Je ne voudrais cependant pas les donner comme

preuve. Il faut toujours compter avec des cas inattendus et paradoxaux

comme ceux de la Sacculine et des Ankylotosmes. La connaissance du

mode d'infestation des Copépodes par les Syndinium et les Paradinium

nous fixera sur ce point de leur histoire.

Le passage possible du parasitisme externe histotrophe,

AU parasitisme intestinal chylotrophe. — Il faut signaler ici comme

l'exemple d'un passage possible du parasitisme externe au parasitisme

intestinal, le cas d'Apodinium mycetoïdes qui, entraîné par le courant

respiratoire dans le pharynx des Fritillaires, continue à y sporuler, et

dont les spores sont évacuées indemnes par la voie intestinale, condition

essentielle de l'adaptation du parasite au milieu digestif. Il est à remarquer

que les éléments reproducteurs des Ellohiopsidae localisés sur l'aire

péribuccale de leurs hôtes, doivent se trouver aussi fréquemment

exposés à passer par le tube digestif.

Mais, en règle générale, les parasites intestinaux ne dérivent pas de

parasites externes. Ce sont des formes libres ingérées qui s'adaptent

aux conditions d'existence du milieu intestinal.

Le parasitisme des Péridiniens comparé a celui des autres

Protistes. — L-ïs d'fforents modes de parasitisme que nous venons de

passer en revue, sont plus ou moins répandus chez les Protozaires. Le

parasitisme intestinal chylotrophe est la condition essentielle de tous les

protistes de la faune intestinale, sessiles ou vagiles. Beaucoup plus rare

est l'association à ce dernier du parasitisme histotrophe. Celui-ci semble
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bien exister chez les Grégarines à suçoirs, chez celles au moins qui altèrent

la cellule hôte, et chez de rares Coccidies extracellulaires {Cryptosp -

ridium mûris).

Les parasites coelomiques, toujours histotrophes ou lymphotrophes,

sont nombreux dans tous les groupes, sauf chez les Rhizopodes : Hémo-

flagellés, Coccidies et Grégarines coelomiques. Ciliés astomes {Anoplo-

phrya branchiarum).

Le mode le moins répandu chez les Protozoaires est celui que présentent

nos parasites externes. On connaît beaucoup de formes phorétiques

phototrophes, chez les Diatomées, les Phytoflagellés, et les Eugleniens.

L'existence de formes phorétiques saprotrophes est moins fréquente. Ce

sont pour la plupart des Protophytes : Oscillariées incolores, Bactériacées

filamenteuses. Champignons. Parmi ceux-ci, et de position systématique

d'ailleurs indécise, les Amoebidium présentent, avec les Ellobiocystis non

articulés, une remarquable convergence morphologique et éthologique.

Rares sont les Protistes, et surtout les Protozoaires ectoparasites

histotrophes ou blastotrophes. On les trouve à peu près exclusivement

parmi les Chytridiacées. Nous avons déjà signalé la convergence qu'offrent

les Chytridium et les Chytriodiiiiuin.

Les parasites intracellulaires, tous blastotrophes, sont très répandus

chez les Sporozoaires. Ce sont : presque toutes les Coccidies et les groupes

dérivés (Hemogrégarines, Hémosporidies et les Sarcosporidies), beaucoup

de Grégarines, de Cnidosporidies, d'Haplosporidies, et parmi les Proto-

phytes des Chytridinées, Mycetozoaires, levures, etc. Relevons l'analogie

de s stades végétatifs de Duboscquella tintinnicola a^vec ceux des Coccidies, et

la convergence entre Trypanodinium etles Chytridinées du genre Olpidium.

Chez les Flagellés le parasitisme intracellulaite n'existe que chez les

Leishmania. Il fait entièrement défaut chez les Ciliés. Il se trouve

cependant très approché dans le cas de CepedeUa, Cepède et Poyaekoff

(1909) astome intratissulaire.

On voit que tous les Péridiniens parasites sont des formes à nutrition

osmotique. Nous ne connaissons actuellement aucune espèce parasite

ou commensale, fixée ou mobile, qui se nourrisse par ingestion. Rien

chez les Péridiniens qui corresponde aux Trichonymphines ou aux

Balantidium, rien qui corresponde aux Choanoflagellés phorétiques,

aux Trichodines, aux Péritriches fixés, ou aux Acinétiens.

Et cependant il existe, et particulièrmeent chez les Gymnodiniacées,

des formes à nutrition animale Dangeard (1892). N'ont-elles pas fait
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souche de parasites ou la vie parasitaire entraîne-t-elle toujours la substi-

tution de la nutrition osmotique à la nutrition animale ?

Les caractères ancestraux et les caractères parasitaires

Maintenant que nous connaissons les divers modes et degrés du

parasitisme, nous allons essayer de distinguer parmi les caractères des

parasites ceux qui sont la conséquence de leur condition, de ceux qu'ils

tiennent de leurs ancêtres libres.

Nous envisagerons successivement les caractères d'ordre morpho-

/

m-
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^
FiG. CLIII. im. Klebs (1912). Hypnodinium sphœncum Klebs, stades de la division. A coniiiarer avec le tropho-

cyte à sillons des Blastodinium (fig. 43), pour mettre en lumière la signification de ceux-ci.

logique, d'ordre cytologique, d'ordre physiologique et d'ordre génétique.

a) Caractères morphologiques.

Forme.— Il est difficile d'apprécier dans quelle mesure le parasitisme

a modifié la forme générale des Péridiniens externes et des Péridiniens

intestinaux (les Haplozoon exceptés).

Chez les Oodinium et les Apodinimn, et même les Chytriodinium,

les caractères péridiniens sont, aux stades végétatifs, complètement

effacés. Mais on connaît actuellement plusieurs Péridiniens libres qui

sont dans ce cas : Diplodinium (Pyrocystis) lunula Schûtt en est le meil-

leur exemple. Klebs, dans son mémoire de 1912, a fait une catégorie

spéciale de ces Péridiniens, flottants ou fixés mais non parasites, (( immo-

biles et sans sillons », catégorie qui comprend le Pyrocystis noctiluca

MuRRAY et les genres nouveaux, Phytodinium Klebs, Stylodinium

Klebs et Glœodinium Klebs.
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Ces formes ne montrent de sillons à aucun stade connu de leur évo-

lution et leur nature péridinienne ne s'affirme que par leurs caractères

cytologiques. Chez Hypnodinium sphaericum, les sillons n'apparaissent

que d'une manière éphémère, au moment de la division :

La forme de ces Péridiniens libres n'est pas plus parfaite que celle des

ectoparasites. Elle l'est moins que celle des Blastodinium du groupe spi-

nulosutn, chez lesquels les sillons sont toujours apparents.

Le galbe même des Blastodinium ne peut être considéré comme un

caractère d'adaptation. La forme en fuseau incurvé se retrouve chez

Diplodiîiimn lunula Schûtt, et chez Cystodinium Steini Klebs. Elle

se retrouve dans les « kystes cornus » des Péridiniens d'eau douce.

^:i. il''

k

Fia. CLiv. im. Klebs (1912) ; a (.-t b Cystodinium buXaviense Klebs ; c et d, C. Steini Klebs montrant l'analogie

de structure qu'ils offrent avec les Blastodinium (coque, spinules, sillons et état biénergide).

Cependant, si l'on considère les Blastodinium dans leur ensemble, on voit

s'exercer sur eux l'action morphogène de l'hôte : c'est, par exemple, le

redressement du galbe qui fait d'un B. spinulosum un B. Pruvoti, ou d'un

B. contortum, un B. hyalinum. L'effacement plus ou moins complet des

sillons et la disparition concomitante de la crête héUcoïdale chez les

formes les plus évoluées du groupe spinidosum est aussi conséquence

du parasitisme.

Chez les Haplozoon par contre, la régression de la forme péridinienne

est poussée beaucoup plus loin, et son adaptation à la surface épithéliale

très manifeste. Même dans les sporocytes, la forme péridinienne reste

méconnaissable jusqu'à leur libération.-

Les Péridiniens intracellulaires ont la forme sphérique ou ellipsoïdale

normale chez les organismes de cette condition (Coccidies).

Chez les Péridiniens cœlomiques la régression morphologique est
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poussée jusqu'à la disparition de toute forme définie, et cela indépen-

damment, semble-t-il, de leur état plasmodial. La forme subsphérique du

plasmode encapsulé des Sy7idinium n'est pas la forme du parasite, mais

celle du kyste de réaction de l'hôte.

Cuticule. Coque. —^Sauf chez les parasites intracellulaires et les

parasites cœlomiques, il existe une cuticule périplastique analogue à

celle de tous les Gymnodiniens. Comme chez beaucoup de ceux-ci,

surtout lorsqu'ils sont aux stades latents, cette cuticule se décolle et

forme une coque : les coques des Blastodinium, des Apodinium, corres-

pondent exactement aux « kystes » de Diplodinium lumda Schutt,

de Cystodinium Steini, de Gyrnmodinium rotundatum, des Glenodinium,

etc., etc. Chez les Gleiiodiniutn, les sillons sont marqués sur la coque.

Ils le sont aussi, nous le savons, chez les Blastodinium par l'existence

de la crête hélicoïdale des spinules qui a pour matrice la lèvre antérieure

du sillon hélicoïdal. Parce qu'ils sont dirigés d'avant en arrière, on pour-

rait croire que ces spinules fonctionnent comme des retinacles servant à

empêcher l'expulsion du parasite et qu'ils constituent par conséquent un

caractère d'ordre adaptatif . Nous avons déjà fait justice de cette inter-

prétation (p. 236). Au surplus, des productions cuticulaires tout à fait

semblables existent chez Cystodinium Steini Klebs (1912), sur la pointe

postérieure de la coque, où elles sont groupées en pinceau. Chez tous les

autres Péridiniens parasites, la cuticule est lisse. Partout elle est continue.

Flagelles. — Gymnodinium, parasiticum (Poche) est seul de tous

les parasites, à avoir conservé ses flagelles à l'état végétatif. Partout

ailleurs, ces organes ont disparu.

Les Péridiniens se comportent à cet égard autrement que les Eufla-

gellés, chez lesquels le parasitisme, loin d'entraîner la disparition de

l'appareil flagellaire, semble en provoquer le développement ; c'est chez

les Trypanosomes, les Trypanoplasmes, les Trichomonas, la formation

d'une membrane ondulante, chez les Polymastigines et les Trichonym-

phines la multiplicité des flagelles. La disparition de l'appareil flage'laire,

même chez les formes libres, semble d'ailleurs beaucoup plus fréquente

chez les Dinoflagellés que dans les autres groupes. Outre que chez les

formes qui les possèdent normalement à l'état végétatif, les flagelles sont

très caducs, il y a toute une série de Péridiniens qui paraissent n'en

présenter jamais : ce sont toutes les formes que Klebs (1912) range

dans sa nouvelle famille des Phytodiniaceae.

Appareils de fixation et d'absorption. — Ces appareils existent
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chez tous les ectoparasites, saprotrophes ou histotrophes, et chez les

Haplozoon. C'est en eux que nous relèverons les caractères adaptatifs

-M

^v

FiG. CLV. im. PouCHET (1885). Diplopsalis letitiai'a Bergh. L'individu dont

il reste le test vide (t) a mué, s'est divisé et chacune des moitiés

s'est enkystée (k) après avoir sécrété à partir du test un pédoncule

mucilagineux à bracelets saillants (marquant sans doute différents

temps de la sécrétion). A comparer au pédoncule des Apodinium,

'1

FiG. CLVI. im. Klebs (1912).

Gymnodinium rotii da-

tum Klebs. Individu au

repos qui a sécrété une

goutte de mucilage au

moyen de laquelle il se

fixe ( X 570).

ï

d'ordre morphologique les plus importants. Ce n'est pas que nous ne

trouvions chez les formes libres l'ébauche d'appareils semblables. Je

rappelle que Pouchet (1885) a vu Pericli-

nium divergens, et Diplopsalis lenticula s'atta-

cher à un substratum solide par un pied

muqueux, qui peut s'accroître en une colonne

ou un cordon très allongé (fig. CLV). Mais ce

ne paraît être ici qu'un phénomène patholo-

gique. Il en est peut-être de même du pied

muqueux que sécrète Gymnodinium rotun-

datum Klebs (1912). Par contre, le style de

Stylodinium glohoswn Klebs (1912) est cer-

tainement un organe normal, à structure assez

différenciée et constante. Mais il ne semble

pas que chez cette espèce, il soit encore autre

chose qu'un produit de sécrétion. C'est en

cela que s'en distinguent tous les appareils

fixateurs des parasites, qui tous sont consti-

tués par un ou plusieurs prolongements nus

ou protégés du cytoplasme. Lorsqu'ils sont

ARCH. DE ZOOL. EXP. ET GÉN. — T. 59. — F. 1 .

FiG. CLVii. im. Klebs (i9i2j. bvjiodi-

nium globosum Klebs. Individus

fixés sur des poils radicaux à'Ajolla
;

b, en mue. A comparer à Parapodi-

nium stylipes Ch. (fig. 35).

27
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nus, ces prolongements sont rétractiles à la manière de pseudopodes {OocU-

r.ium, Haplozoon). Ces appareils ne se présentent d'ailleurs pas partout de

la même façon : chez les Apodinium, l'axe cytoplasmique du pédoncule

semble bien, autant qu'on en peut juger, d'une texture homogène; il

se ramifie en deux ou trois rhizoïdes. Ailleurs, il en est autrement. Chez

les Oodinium, le tronc est formé par la juxtaposition en faisceau d'un très

grand nombre de fibrilles qui conservent leur individualité, cheminent

côte à côte dans les troncs secondaires et tertiaires de l'arborisation

et forment en se séparant, mais sans se ramifier, toutes les branches

ultérieures jusqu'aux plus ténues. On sait que chez 0. fritillariœ le

disque adhésif dérive de l'arborisation des rhizoïdes par contraction des

fibrilles.

Chez les Haplozoon, ce sont également des filaments non ramifiés

surgissant côte à côte, mais non accolés qui constituent les rhizoïdes.

Ceux-ci sont non seulement contractiles, mais parfois vibratiles comme des

flagelles. Chez H. obscurum ils se prolongent dans le trophocyte et même
dans le gonocji:ie par des racines filamenteuses, Dogiel fait dériver toutes

ces formations de pseudopodes comme ceux des Podolampas.

Ce sont là à vrai dire des pseudopodes si particuliers, que cette

appellation ne leur convient guère. Je crois qu'on ne peut pas les assimiler

aux pseudopodes réticulés, comme ceux des Foraminifères, constatés

par ScHÛTT (1895) chez les Podolampas. Ils rappelleraient plutôt des

flagelles, peu modifiés chez Haplozoon, beaucoup plus transformés chez

les Oodinium. Mais leur nombre extrêmement élevé chez ces derniers

permet-il semblable homologation ? Je croirais plutôt que nous sommes

là, en présence d'organes néoformés comparables morphologiquement

aux appendices préhenseurs des Acinétiens de la famille des Ephelotidae

(voir B. CoLLiN 1912), ou aux axopodes des Héliozoàires. Que chez

les Apodi7iium au moins le pédoncule soit une néoformation, ce n'est

guère douteux. Le cas de l'individu que représente la figure 26, pi. II,

montre que le point d'insertion du pédoncule est au pôle du corps, tandis

que l'insertion flagellaire est équatoriale. Il n'y a pas là d'assimilation

possible entre flagelles et rhizoïdes

.

Caullery (1911) a déjà insisté sur la structure identique du pédoncule

diEllohiopsis et de celui des Oodinium. Il n'y a de différence que dans

ce fait que, chez le premier, les fibrilles restent unies et tassées en un seul

faisceau. On ne sait rien de la structure intime de l'appareil fixateur d3

Staphylocystis. Chez les autres Ellobiojisidae, le corps est simplement
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fixé par un disque étalé sur le tégument de l'hôte et qui paraît anliiste,

très semblable, par conséquent, à celui des Amoebidium et des Eccrinides.

Un appareil fixateur de tout autre ordre se trouve encore chez les

Haplozoon. C'est le stylet : s'il n'y en a jamais qu'un fonctionnel, il peut

s'en trouver d'autres semblables dans le cytoplasme du trophocyte

(stylets de remplacement). La valeur morphologique de ces organites

est difficile à établir. Nous ne savons rien de leur mode de formation ou

de multiplication. Sont-ils comme semblent l'être les aiguillons fascicules

signalés par Schûtt (1895) chez les Podolamjxis ou les trichites des

dinospores syndiniennes, de simples produits de sécrétions ou bien des

éléments de structure plus complexes, à reproduction autogénétique,

comme les cnidocystes de Polykrikus Schwartzi, et les trichocystes de

Gymnodiniuîïi. Ils ont la forme et la grande taille de ces derniers. Mais

DoGiEL n'a vu chez les Haplozoon aucun indice de cette évolution cyclique,

autogénétique que les cnidocystes, et aussi les trichocystes — quoique

à un degré de complexité moindre — effectuent chez les Péridiniens

qui en sont armés (Chatton 1914).

On sait que les dinospores des Syndinium en sont souvent chargées.

Le mécanisme par lequel un de ces stylets arrive à se mettre, chez les

Haplozoon, au service de la fonction fixatrice, est totalement inconnu.

La fixation au moyen de stylets est une adaptation qui se retrouve chez

certains Ciliés parasites, astomes ou non : SchultzellÎTia mucronata (Cepède

1910), Maupasella nova (Cepède 1910) et Perikaryon cesticola (Chatton

(1911).

Morphologie des dinospores. — Les caractères péridiniens plus

ou moins complètement effacés aux stades végétatifs réapparaissent

dans les éléments de reproduction, où ils sont nettement exprimés, ce

qui nous a fait désigner les spores mûres sous le nom de dinospores.

Ces éléments sont encore inconnus chez les Parapodinium, les Paulsenella,

les Haplozoon. Us sont bien connus chez les autres péridiniens parasites.

Tous ces germes sont nus. Ce n'est pas là un caractère propre

aux éléments de reproduction des formes parasites. Ceux des Péridiniens

libres cuirassés qui se reproduisent par spores — si tant est que l'on

puisse désigner ainsi les produits d'une, deux ou trois divisions successives

du corps — {Peridinium, Pyrojûacus, etc.) le sont aussi. De même ceux

des Péridiniens à coque {Diplodinium lumda, Cystodinimn Steini). Ceci

montre qu'il ne faudrait nécessairement pas chercher les ancêtres des

Péridiniens parasites parmi les Péridiniens nus.
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Les dinospores des parasites appartiennent à deux types bien tranchés.

Les unes ont un sillon hélicoïdal à pas très court, comme celui de la

plupart des genres de Péridiniacées et les Gymnodinium proprement

dits, les autres un sillon hélicoïdal à pas très long comme celui des Spiro-

dinium, sillon qui peut même chez certaines spores de Syndinium se

prolonger au delà d'un tour et entraîner la torsion du sillon longitudinal,

comme chez les Cochlodinium. C'est aussi à ce dernier type que se ratta-

chent les dinospores des Atdodinium et les spores à rostre, dont le sillon

hélicoïdal, quoique incomplet, est à pas très long. Ce type à sillon héli-

coïdal incomplet se trouve chez les Gymnodiniens libres dans le genre

Hemidinium. La dinospore des Try^janodinium est aussi du type

hélicoïdal. Mais sa forme propre n'est à rapprocher d'aucun Péridinien

libre connu.

Ainsi, rien dans la morphogielo des spores des Péridiniens parasites

ne reflète la condition des stades végétatifs. Ceci est un nouvel exemple

— et l'on en pourrait citer bien d'autres — à l'appui de cette idée émise

par LÉGER et Duboscq (1911), que les éléments reproducteurs échappent

aux déformations adaptatives et conservent le mieux la morphologie

ancestrale. On peut voir dès maintenant que ce sont leurs caractères qui

guideront le plus sûrement dans la recherche des affinités des parasites.

Malheureusement, leur étude est difficile et celle que nous en avons faite

est encore bien insuffisante pour plusieurs d'entr'eux, notamment pour

les Apodinium et les divers Blastodinium.

La morphologie des spores des Paradinides nous donnera matière

à une discussion des affinités et de la signification phylogénique de ces

organismes qui trouvera sa place dans notre essai systématique.

b) Caractères cytologiques.

Structure monoénergide des formes libres. Exceptions. —
Les Péridiniens libres sont des êtres essentiellement monoénergides.

Les seuls exemples que l'on puisse trouver chez eux d'une structure

polyénergide sont fournis d'abord par les espèces du genre Polyhrikos, chez

lesquelles, le corps renferme deux, quatre, ou huit noyaux correspondant à

quatre ou huit individus soudés, munis chacun de ses deux sillons et

de ses deux flagelles. Ce Péridinien polyzoïque se comporte comme

un individu monozoïque et se reproduit par scissiparité simple,

chaque moitié reconstituant ses parties manquantes.

Le second exemple de structure polyénergide est du même ordre. Il
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nous est fourni par ces curieuses chaînes de Gonyaulax séries, découvertes

par KoFOÏD et Rigden 1912, dans lesquelles les individus au lieu d'être

soudés par leurs cuirasses comme c'était le cas pour toutes les chaînes de

Péridiniens, sont soudés par leur cytoplasme, de sorte que la chaîne est

un plasmode continu, dans lequel il y a"autant de noyaux que d'individus

>tj;,..•;-:;
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Fia. CLVIII. if». ISHiKA'iVA (1899). Nodilucd muiaris. Métaphaso caryodiérétique au cours de la sporogonèse (A
comparer aux figures des planches X-XI, représentant la caryodièrèsc des Blastodinmm). On
remarquera dans la fig. B la succession rapide îles di\isions marquée par la scissiqn précoce des
centrosphères (Cf. fig. 74-77.)

constituants. Ces chaînes qui n'ont qu'une existence éphémère, permettent

de concevoir comment s'est réalisée l'organisation polyzoïque permanente

des Polykrikos. C'est à ce dernier stade que s'est arrêtée chez les formes

libres la tendance à la structure polyénergide.

Tendance a la structure polyénergide chez les parasites. —

•

L'existence parasitaire favorise l'établissement de la structure polyé-

nergide. Chez la plupart des parasites, nous trouvons des stades polyé-
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nergides plus ou moins durables, qui résultent de l'avance que prennent

les divisions nucléaires sur les divisions cjrtoplasmiques, plus ou moins

inhibées.

Chez les Oodinium qui sont, aux stades végétatifs, toujours monoéner-

gides, la structure biénergide apparaît au cours des scissions sporogé-

nétiques, du fait que la division cytoplasmique ne s'effectue pas en même
temps que la division nucléaire. Mais cette structure est toute transitoire.

Cette structure biénergide est absolument constante dans 'es sporocytes

de Schizodinium spirsum, des AjJodiniîim et des Blastodinium. Dans

ces deux derniers genres, la forme végétative, le trophocyte, la possède

aussi.

Le cas du trophocyte des Blastodinium est particulièrement intéressant,

parce que la très longue durée de l'état biénergide prouve qu'il n'est pas

dû seulement à un léger retard de la scission cytoplasmique, comme on

pourrait le croire lorsqu'on est en présence de divisions sporogenétiques

se succédant très rapidement, mais bien d'une véritable inhibition.

Nous savons d'ailleurs que, dans ce cas, la caryodiérèse n'est même pas

terminée, et qu'elle est figée en télophase.

Chez les Haplozoon les sporocytes sont constamment biénergides^

fréquemment tetraénergides dans les files postérieures. Il y a là un état

plasmodial transitoire.

Chez les Péridiniens coelomiques, la division cjrtoplasmique est

complètement suspendue pendant toute la période végétative. L'état

plasmodial est réalisé d'emblée et persiste jusqu'à la sporulation.

Il en est de même probablement chez Trypanodinium.

Les Paradinides ont tous une structure plasmodiale. Acquise dès les

stades les plus précoces chez les plus évolués, Atelodinium, elle ne se

réalise que plus tardivement et moins complètement chez Paradinium

Poucheti. Elle est parfaite chez Neresheimeria et les Ellohiopsidae. Mais

il faut faire de suite, de ces derniers, une catégorie à part, car il nous

apparaîtra plus loin que, chez eux, l'état plasmodial n'a ni la même
origine, ni la même signification que chez les Péridiniens stricts, les Para-

dinides et Neresheimeria.

Causes de l'inhibition des scissions cytoplasmiques, origine

DE LA STRUCTURE POLYÉNERGIDE. La DYhTOMIE PARASITAIRE. Il CSt

manifeste que chez les Péridiniens stricts, l'état plasmodial est secon-

daire : il est beaucoup plus développé chez 1er; formes parasites que

chez les formes libres, et il l'est d'autant plus chez les premières que
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leur parasitisme est plus accentué. Il atteint à un degré, qui n'est

dépassé nulle part, chez les parasites lymphotrophes et les blastotrophes

immédiats. Il est donc naturel de penser que chez les Péridiniens

l'état plasmodial, et sa cause première, l'inhibition des scissions cyto-

pasmiques, est la conséquence de l'hypernutrition parasitaire. Nous

n'avons, en ce qui concerne les Péridiniens, aucune observation ou

expérience qui vienne appuyer cette opinion. Mais on connaît des

faits d'ordre très voisin, concernant d'autres organismes, plus faciles à

manier que les Péridiniens.

Je rappellerai d'abord le résultat d'expériences que j'ai faites en

1906 sur Amoebidium parasiticum. Ces organismes qui sont norma-

lement polyénergides à l'état végétatif ont des spores uninucléées

Lorsqu'on les cultive avec les Cladocères qui les portent dans des milieux

très chargés en matières organiques, les tubes s'accroissent bien au delà

de la taille, à laquelle arrivés, les tubes normaux sporulent. Déplus, la

multipKcation nucléaire a produit beaucoup plus de noyaux que ne le

comporte la masse c3rtoplasmique du tube normal. Il en résultera que les

spores, au lieu d'être uninucléées, contiendront jusqu'à quatre ou cinq

noyaux. Il y a donc ici, d'une part, retard de la scission sporogénétique,

d'autre part, inhibition des scissions qui eussent dû ramener les spores

à l'état monoénergide normal.

Il faut rappeler surtout l'étude expérimentale de la croissance hyper-

trophique chez les Acinetiens, faite récemment par B. Colltn (1911).

On sait que chez la plupart des Acinetiens, et en particulier chez ceux

sur lesquels Collest expérimentait, il n'y a pas de reproduction scissipare.

Elle a été remplacée chez eux par le bourgeonnement d'embryons

ciliés. Or, ce phénomène, quelque soit son degré de perfection par rapport

à la simple scissiparité, est aussi sensible qu'elle à l'hypernutrition.

Il est toujours plus ou moins complètement inhibé. Souvent, les bourgeons

ne peuvent se libérer et, après avoir perdu leur ciliature, se développent

sur place, toujours retenus au parent, avec lequel ils restent en

continuité par un isthme cytoplasmique. Le macronucleus très hyper-

trophié se ramifie à l'infini, et l'on peut se demander si les branches ne

représentent pas autant de bourgeons nucléaires non séparés de leur

souche, mais qui, néanmoins, auraient évolué en formant chacun un des

nombreux faisceaux de tentacules épars sur tout le corps. Celui-ci est

aussi modifié par rapport à la forme type que l'est un plasmode de

Syndiniwn par rapport à sa dinospore.
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Enfin, comme phénomènes de même ordre, on peut encore citer la

multiplication des noyaux non suivie de scissions cytoplasmiques dans

les cellules parasitées qui servent de nourrice au parasite : cellules géantes,

cellules pariétales de Gastrocystis Robini, leucocjrtes d'annélides hyper-

trophiés parasités par les Myxocystis, etc., ou dans certains phagocytes

que leur rôle transforme en parasites de l'organisme auquel ils appar-

tiennent : ostéoclastes destructeurs de cartilage. On pourrait grouper tous

les faits de cet ordre sous le vocable : dyslomie parasitaire ou plus géné-

ralement dystomie hypertrophique.

La structure polyénergide des Ellobiopsidae. Son origine

PARTICULIÈRE. — Chcz Ics SyndiniuTïi et les Paradinides, et aussi chez les

Neresheimeria, autant qu'on en peut juger d'après nos renseignements,

la structure polyénergide s'acquiert par divisions nucléaires normales

répétées, qui selon toute vraisemblance ne sont que la suite d'une pre-

mière division du noyau de la spore, normale elle aussi. H ne semble

pas qu'il en soit ainsi chez les Ellobiopsidae. Chez eux, d'une manière

générale, aux stades les plus jeunes du développement, l'appareil

nucléaire est à un état de diffusion tel qu'on ne peut guère appliquer aux

particules qui le constituent le nom de noyaux. Au cours du développe-

ment, ces particules augmentent de volume et s'organisent en noyaux,

pas très différents de noyaux normaux et qui passent dans les spores.

Il faut donc admettre qu'entre le moment de la libération des spores et

les stades précoces de leur développement sur l'hôte, le noyau sporal

subit une pulvérisation assez brusque que l'on ne peut guère attribuer

à une série de divisions normales. Je pense que c'est cette pulvérisation

qui est l'origine de l'état plasmodial ; les particules nucléaires ainsi

produites s'accroissent dans la suite, peut-être même dans certains cas,

sans se diviser. Nous aurons à rechercher quel peut-être le déterminisme

de cette pulvérisation nucléaire, ce qui sera en même temps un essai

d'interprétation de la structure si particulière des Ellobiopsidae.

Ceci nous amène à examiner les modifications que subit chez certains

parasites le type nucléaire normal des Dinoflagellés, le dino^aryon.

Structure du noyau et caryodiérèse chez les formes libres.—
La structure du noyau est chez les Péridiniens assez uniforme, et assez

caractéristique du groupe, pour qu'on puisse la résumer en un type

moyen : le dinokaryon.

A vrai dire, cette impression d'uniformité n'est pas celle qui résulte

à première vue de la lecture des auteurs. Mais, aies analyser d'un peu près,
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il apparaît sans difficulté que les divergences sont beaucoup plutôt

d'ordre théorique que d'ordre objectif. Elles résultent aussi de ce que la

série des transformations que subit le noyau au cours de la division n'a

été suivie, et qu'elle ne Ta été que d'une manière incomplète — que

chez très peu d'espèces.

L'historique détaillé de la cytologie des Péridiniens n'entre pas dans

le cadre de ce mémoire. Je me contenterai d'exposer brièvement les

conceptions que se sont faites les auteurs de la structure du noyau. On

peut les grouper sous trois chefs principaux :

1° Structure filamenteuse. C'est celle que décrivent les premiers

observateurs : Allmann (1855), Pouchet (1883, 1885), parce que c'est

celle qui apparaît le plus souvent à l'examen in vivo des Péridiniens.

ScHÛTT (1895), d'après ses observations sur les Péridiniens de la Plankton

Expsdition, et V. Dogiel, (1906 h), d'après son étude in vivo de Dijjlo-

dinium lunula et des Chytriodinium, la considèrent comme fondamentale.

Klebs (1912) reconnaît chez les Péridiniens d'eau douce deux types

structuraux différents : le type filamenteux {Cystodinium Steini) et le

type granuleux : [Hypnodinium sphaericum). Les noyaux du type

filamenteux se composeraient d'une pelote ou d'un écheveau de fila-

ments plus ou moins robustes, quelquefoistubuleux (Schûtt). Les auteurs

divergent sur la question de savoir s'il s'agit de segments isolés ou d'un

filament continu pelotonné. La disposition parallèle de ces filaments

est très fréquente. Dans beaucoup de cas, ils paraissent striés transver-

salement, et se décomposer en microsomes (Allmann 1855, Klebs 1912).

Dans aucun, il ne sont anastomosés les uns avec les autres ; et c'est

ceci qui distingue la conception du noyau à structure filamenteuse, de

la conception du noyau à structure réticulée-alvéolaire.

2o Structure réticulée-alvéolaire :

Il est à remarquer que tous les auteurs (Bûtschli 1886, Lauterborn

1895, BoRGERT 1910, JoLLOS 1910) qui ont constaté la structure réticulée

du noyau ont eu comme principal matériel d'études des espèces du genre

Ceratium, chez lesquelles cette structure est indéniable dans le noyau

au repos
;
je l'ai moi-même observée chez les divers Ceratium du plankton

de Banyuls, fixés au Bouin ou au Flemming et colorés au fer in toto.

Les figures que j'ai observées sont tout à fait conformes à celles de

Lauterborn, Borgert et Jollos. Elles montrent un réticulum dense,

à points nodaux renforcés, ou bien, ce qui revient au même, des micro-

somes unis entre eux, par des trabécules. Il est difficile de savoir si ces
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images réticulaires du noyau des Geratium, sont, comme le veut Bûtschli,

l'expression de cette structure alvéolaire qu'il pense retrouver dans toute

matière vivante.

3*^ Structure granulaire
;

Klebs 1912 a constaté que chez Hypnodinium sphaericum, la chro-

matine était représentée par une masse très finement granuleuse, à la

phéripérie de laquelle se trouvent enclavés de gros nucléoles plus chro-

matiques que la masse elle-même, et creusés de vacuoles. Semblable

structure chez Cystodinium bataviense (Klebs 1912).

L'existence de nucléoles, mais beaucoup plus petits et généralement

uniques, a été constatée chez certain un nombre de Péridiniens : chez les

Ceratiwn marins et d'eau douce par Bûtschli (1884), Lauterborn

(1895), Borgert (1910), Jollos (1910). Ce dernier auteur a observé aussi

chez Gymnodinium fucorum un nucléole ou caryosome, au centre duquel

il voit un grain sidérophile qui s'étire à la division et qui, au moment

de la pousse des flagelles, fournirait à ceux-ci, par division, le blépha-

roplaste auquel il reste uni par un rhizoplaste. V. Dogiel 1906, chez

Gymnodinium cœruleum, Keysselitz 1908, et Senn 1911, chez Oxyrrhis

marina ont aussi observé des nucléoles.

Le noyau se compose donc d'une masse de chromatine, toujours

très importante— Klebs (1912) insiste sur ce caractère— qui se présente

soit sous forme de grains très fins, séparés, soit sous forme de grains plus

gros unis par des trabécules formant réseau, soit sous forme de grains ali-

gnés en files et qui, juxtaposés, constituent des filaments moniliformes ou

d'apparence striée, soit enfin sous forme de filaments homogènes, disposés

en pelote ou en écheveau. Il y a en plus un ou plusieurs nucléoles générale-

ment basophiles, La membrane nucléaire est le plus souvent peu marquée.

Il est à remarquer que les descriptions des auteurs n'ont pas été

faites sur des noyaux tous au même stade de leur évolution. Alors que

Lauterborn, Borgert, Jollos, Senn ont très bien fait le départ entre

les stades de repos et les stades de division, les images données par

ScHÛTT et par Dogiel coi-respondent à des stades de division. Ceci déjà

permet d'entrevoir les raisons de certaines divergences d'observation :

la chromatine des noyaux au repos a généralement une structure

réticulaire, celle des noyaux en division une structure filamenteuse.

C'est là une règle très générale qui se vérifie en particulier chez les

Péridiniens. C'est chez les Geratium que les différentes phases de la

division ont été le mieux suivies, par Lauterborn, Borgert, 'Jollos.
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On voit d'abord, les microsomes qui sont aux nœuds du réseau

s'orienter en files qui deviennent de véritables filaments striés. Ceux-ci

s'ordonnent parallèlement les uns aux autres, Lauterborn vot persister

à ce stade les trabécules du réseau, qui unissent les uns aux autres les

filaments chromatiques, formant l'image d'un filet à mailles rectangu-

laires ; BoRGERT et JoLLOS nient au contraire l'existence de ces anas-

tomoses. Mes propres observations sont pleinement d'accord avec celles

de ces derniers auteurs.

Les filaments chromatiques convergent aux pôles vers un centre

d'attraction où seul Borgert a pu déceler l'existence d'un centrosome

figuré. Pour Jollos, ce centre est contenu au début de la caryo-

diérése dans le nucléole, qui aurait ainsi la valeur d'un vrai caryosome.

Lauterborn et Borgert voient simplement les nucléoles s'étirer

entre les deux pôles. La mitose s'achève par scission des filaments

en leur milieu, et reconstitution de la structure réticulée des noyaux

fils.

On voit ainsi au cours de la caryodiérèse la structure réticulaire

passer à la structure filamenteuse, suivant le mécanisme même, par

lequel dans les noyaux de métazoaires et de métaphytes, le spirème se

constitue aux dépens du réseau chromatique.

On remarquera ici cette structure en file de microsomes des filaments

chromatiques, que plusieurs auteurs ont observéa sur les organismes

vivants, structure qui n'est pas d'ailleurs propre aujf Péridiniens, et

que l'on retrouve en particulier chez quelques Coccidies et chez les

Radiolaires.

Chez les Péridiniens même elle ne paraît pas constante. J'ai de

nombreuses figures de division de Peridinium dans lesquelles les

chromosomes sont des filaments homogènes. Ce rapide résumé de nos

connaissances essentielles sur la structure nucléaire des formes libres,

va nous permettre de lui comparer celle des parasites.

Structure du noyau chez les parasites. — Chez plusieurs d'entre

eux la structure nucléaire ne nous est connue que par des images observées

in vivo. C'est le cas des Apodinium, des Chytriodinium et de Schizodinium

sparsum. Pour hs Chytriodinium, ce sont des figures en peloton ou en

écheveaude filaments lisses que donne V. Dogiel (1906). Chez les Apo-

dinium et chez Schizodinium sparsum on ne distingue que des files plus

ou moins parallèles de microsomes. Dans ces trois cas, la structure est

incontestablement du type filamenteux, ce qui n'est pas pour nous
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étonner, puisque nous savons que tous ces noyaux sont en travail continu

de caryodiérèse.

Chez les Oodinium, les Blastodinium, les Haplozoon et les Syndinîum,

le noyau et sa division ont pu être étudiés cylologiquement.

Noyau et caryodiérèse des Oodlnium. — Le noyau des Oodinium

aux stades végétatifs a été étudié par Bargoni (1894) chez Oodinium

mnylaceum, par Dogiel (1909) chez VOodinium des Alciope, et par moi-

même chez Oodiniutn fritillariœ. Comme on l'a vu, les figures que j'ai

données, diffèrent considérablement de celles des deux auteurs précédents,

Bargoni et Dogiel figurent d'après leurs coupes une structure finement

et uniformément granuleuse, tandis que celles que j'ai faites d''Oodinium

fritillariœ montrent la chromatine sous forme d'un spirème très lâche

constitué dans un cas par des microsomes juxtaposés, comme chez un

grand nombre de Péridiniens, et dans l'autre par une sorte de tube cretix

à paroi rugueuse.

Nous retrouvons dans ces observations les divergences que nous avons

relevées dans celles des auteurs qui ont étudié les formes libres. D'une

part, structure granulaire, d'autre part, structure filamenteuse. Ces

observations ont porté sur des formes différentes, mais si peu différentes,

que ce fait ne p3ut expliquer les divergences qu'elles contiennent. Il est

beaucoup plus vraisemblable de les attribuer à ce que les parasites

étudiés n'étaient point à des stades comparables. De ceci, nous trouvons

d'ailleurs la preuve dans notre étude d'O. fritillariœ. Nous avons vu

que, chez des parasites moins développés, qui malheureusement n'ont

pu être étudiés sur coupes, l'aspect du noyau in vivo est celui d'une

vésicule uniformément remplie de grains non orientés, d'autant plus fins

que le parasite est plus jeune. Le noyau de la dinospore mûre se présente

exactement sous le même aspect.

Par contre, les noyaux des sporocytes sont tous du type filamenteux,

avec orientation très nette des filaments — qui ici sont lisses — vers les

pôles cellulaires. Ce sont des noyaux en division. H devient ainsi certain

que, chez les Oodinium, le noyau au repos, soit de la forme végétative

parasite, soit de la dinospore libre a une structure granulaire (qui pourrait

être en même temps réticulaire), structure qui passe, dès le début de la

sporogenèse, à la structure filamenteuse. Les deux stades que j'ai pu

étudier sur coupes doivent être interprétés comme des spirèmes prépa-

ratoires de la première scission sporogenétique. Des spirèmes aussi déve-

loppés et aussi nets, qui rappellent étonnamment ceux des divisions de
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maturation dans les œufs de Métazoaires, n'ont pas été observés jusqu'ici

chez les Péridiniens. Leur développement est en rapport avec le volume

considérable du noyau, et de l'individu végétatif des Oodinium, qui sont

eux-mêmes conséquences de l'existence parasitaire de ces organismes.

On peut également considérer comme telle l'existence de centres caryo-

diérétiques beaucoup plus marqués que chez les formes libres.

Noyau et caryodérièse des Blastodinium. — Les Blastodinium

nous ont d'ailleurs offert des caractères analogues, et le même passage

de la structure granulaire du noyau végétatif à la structure filamenteuse

du noyau en division. Il nous permettent de suivre, dans les poussées

sporogenétiques, la série complète des transformations du noyau très

modifié de la forme parasite au noyau péridinien normal des sporocytes

les plus proches de la dinospore Ubre.

Le trophocyte des Blastodinium déjà remarquable par sa structure

biénergide, l'est aussi par la masse considérable de ses noyaux, vascu-

larisée par le cytoplasme, par la structure et l'acidophilie de leur chro-

matine, par le grand développement de leurs nucléoles basophiles et

de leur appareil kinétrique, tous caractères qui d'emblée les différencient

profondément des dinokaryon tj^iques. L'hj'pertrophie nucléaire, la

densité et l'homogénéité de la substance chromatique rendraient les

échanges superficiels insuffisants à assurer la nutrition du noyau si les

plasmodendrites, qui cytologiquement représentent des vestiges fusc-

riaux, ne réalisaient pas comme une sorte de vascularisation trophique

de sa masse. C'est plus simplement d'ordinaire, par augmentation de la

surface d'échanges : noyaux rameux des glandes séricigènes des lépidop-

tères, en fer à cheval (Péiitriches, Acinétiens), moniliformes (beaucoup

de Ciliés) qu'est compensée la rupture de l'équilibre caryoplasmatiquc.

C'est un mode nouveau de cette compensation que nous offrent les

Blastodinium, et particulièrement intéressant parce que nous voyons

l'appareil Idnétique, qui ailleurs peut former des organes de soutien

(axostyle des Trichomonas) se mettre ici au service de la nutrition

nucléau'e.

Par sa structure finement granuleuse, presque homogène chez certaines

espèces {B. spinulosum, B. crassum) et par son acidophilie la masse

chromatique du noyau trophôcytaire des Blastodinium rappelle celle que

Klebs (1912) a fait connaître d'Hypnodiniutn sphaericum et de Cysto-

dinium bataviense. On peut se demander si, dans ces trois cas, la structure

granuleuse et l'acidophihe ne sont pas en rapport avec une activité
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caryodiérétique réduite. Les Cystodinium et les Hypnodinium sont des

formes enkystées, le trophocyte des Blastodinium passe par de longues

périodes de repos. Constatation suggestive : Chez Bl. spinulosum et

B. crassum espèces monoblastiques à longue période, la chromatine est

plus finement granuleuse et son acidophilie plus accentuée que chez

B. Pruvoti et B. contortum, espèces' polyblastiques, à courte période

sporogenétique.

Chez ces dernières, la chromatine du noyau au repos n'est jamais

homogène. Elle se présente sous forme de grains floconneux, orientés

en files parallèles. C'est, avec des dimensions plus fortes des éléments,

la structure dont nous avons déjà trouvé de nombreux exemples chez

les formes libres et aussi chez les parasites.

c) Caractères génétiques.

L'influence de la vie parasitaire des Péridiniens retentit sur leur

reproduction plus encore que sur leur morphologie. C'est d'ailleurs au

mode de multiplication, plutôt plus qu'à la forme des éléments qui y
prennent part, qu'est lié l'aspect si singulier de toutes les espèces

palisporogenétiques. Ma:'s ici encore nous constaterons d'intéressantes

gradations qui nous conduiront du mode de reproduction très simple

des espèces libres aux modes les plus complexes que l'on puisse trouver

chez les parasites.

La scissiparité simple et l'ébauche d'une sporulation chez les

FORMES libres. — On sait que chez les Péridiniens libres, il n'y a pas, en

règle générale, dans le cycle évolutif, une phase de végétation distincte

d'une phase de reproduction. La reproduction s'effectue par scissiparité

simple du corps et chaque division sc'ssipare s'intercale entre deux périodes

de végétation pendant laquelle l'organisme récupère la moitié de sa masse

primitive. C'est l'exception que ces bipartitions se succèdent sans délai,

produisant des éléments beaucoup plus petits que l'individu initial et

méritant le nom de spores. Ceci se produit parfois chez les Peridiîimm

où l'individu se divise sous sa cuirasse par deux bipartitions en quatre

éléments, chez Pyrophacus horologium, où trois bipartitions produisent

huit spores gymnodiniennes. Le cas le plus important d'une sporulation

chez un Péridinien libre est celui du Diplodinium lunula, que nous avons

déjà eu à citer à d'autres égards. Là, il se forme d'abord des sporocytes

fusiformes, puis de chacun d'eux 2 sporocytes lunulaires, et dans ceux-ci

8 spores gymnodiniennes, c'est-à-dire, en tout, 64 spores. Il est certain
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qu'une véritable sporulation existe chez d'autres Péridiniens, comme le

montre l'existence dans le plancton de kystes à nombreuses spores

gymmodinieimes ; Schûtt en a figuré un dans ses Péridiniens de la

Plankton Expédition et j'en ai observé deux, moi-même, dans le

plankton de la baie de Banyuls. (Fig. clix, clx.)

Dans tous ces cas, il s'agit d'une série de bipartitions suivant une

progression rigoureusement géométrique qui partagent le corps en un

nombre pair d'éléments tous

égaux et homodynames.

Il y a parmi les parasites
u-.V.

Sp^.

f

..-,.f'

V.;,,

Fig. clix. Kyste pélagique d'im Péridi .iea d'identité inconnue

en sporogénèse (incolore) x 850 ; sp. sporocytes. ( x 1200).

Fiu. CLX. Kyste pélagique d'un Péridi-

ni:>i d'identité inconnue renfer-

mant de nombreuses dinospores

(bien pigmentées en vert jaunâtre).

La tache sombre du centre repr-

ésente l'emplacement d'une tache

rougeâtre i (x 550).

des formes dont le processus reproducteur

ne semble pas différer de la simple scis-

siparité des formes libres.

Les parasites a scissiparité simple ou a SPOROGJÎiNÈiE ÉBAUCHÉE.

— D'après les renseignements que Poche (1904) nou-5 fournit sur Gynmc-

dlnium parasiticmn , il n'y aurait chez cette espèce qu'une reproduction par

divisions binaires, intercalées entre de courtes périodes de croissance.

Chez Schizodinium sparsum le processus se complique par la

différenciation de la période de croissance et de la période de reproduction,

différenciation qui s'affirme par ce fait que les éléments sont d'autant

plus petits qu'ils sont plus nombreux.

Il en est de même chez Duhoscquella tintinnicola, où l'élément
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initial coccidiforme se divise brusquement par scissions répétées en spores

qui sont des gamètes. Chez ces formes, il n'y a ni polarité morpho-

logique ni polarité génétique, rien qui dfïère, en somme, de la repro-

duction d'un Pyrophacus ou de Gymnodinium lunula, rien non plus

qui indique le mode de sporulation très évolué des Blastodinium, qui sont

cependant, comme /Sc^rcx^mmm, des parasites intestinaux photo-chylo-

trophes. C'est ici que se pose le problème du déterminisme de la sporoge-

nèse itérative ou palisporogenèf.e.

La palisporogenèse. — Ce mode de sporulation qui n'a point

son équivalent chez les autres Protistes et dont aucun Péridinien libre

ne montre l'indication, s'observe chez les parasites intestinaux :

Blastodinium, Haplozoon et chez les ectoparasites : Apodinium, Chy-

triodinium. Il fait défaut chez les Oodinium. Ce que l'on connaît des

premiers stades de la sporulation chez les Neresheimeria et les Ellobio-

psidés articulés permet de considérer celle-ci comme une palisporo-

genèse.

Le fait essentiel : l'hétérodynamie des produits de la division.

Son déterminisme. — La palisporogenèse a naturellement le caractère

fondamental de toute sporogénèse, c'est d'être la dissociation en éléments

reproducteurs d'un individu végétatif qui s'est nourri et accru pendant

un temps plus ou moins long. Comme Tétymologie du vocable l'indique

(-a),tv, de nouveau), la palisporogenèse est le fait de la réitération, par un

même ndividu de la dissociation sporogénétique. Mais le fait essentiel de

la palisporogenèse n'est pas, quoiqu'il soit constant, la répétition. Ce fait

essentiel est l'hétérodynamie des cellules résultant de la première divi-

sion. L'itération n'en est qu'une conséquence. Expliquer l'hétérody-

namie serait expliquer toute la palisporogenèse. L'explication devra

rendre compte de ce que ce mode de reproduction est propre aux

Péridiniens.

Deux cellules issues d'une même cellule initiale peuvent se comporter

différemment pour deux raisons différentes : soit qu'elles aient une

structure différente, soit qu'elles se trouvent dans des conditions d'exis-

tence différentes.

Dans le premier cas, l'origine de l'hétérodynamie est à rechercher

en remontant de proche en proche la lignée des cellules dans l'espoir

de découvrir l'origine de leur hétérogénéité structurale. C'est par exemple

le problème du déterminisme de la différenciation des blastomères, chez

les Métazoares, de la différenciation des individus dans les colonies des
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Volvocinées, de la différenciation des cellules somatiques et germinales

chez les Cnidosporidies, c'est d'une manière générale tout le problème

de la forme et de la structure organiques, dans lequel interviennent

beaucoup plus les facteurs ancestraux que les facteurs actuels. Si le

problème de la palisporogenèse était de cet ordre, je n'essaierais pas d'en

poursuivre ici la solution.

Mais les données du problème me paraissent plutôt relever du second

cas : elles mettent en cause plus de facteurs actuels et elles prêtent

ainsi à une discussion plus objective.

Le facteur ancestral : la scission transversale des Péri-

DINIENS. — Nous avons dit qu'il n'y avait rien dans l'histoire des Péri-

diniens libres qui eût pu faire prévoir la palisporogenèse des parasites

en tant que phénomène global. Est-ce à dire que, connaissant maintenant

celle-ci, et son fait essentiel, l'hétérodynamie des produits de la division,

nous ne puissions en trouver aucune indication ou aucune raison dans

l'organisation et la reproduction des formes libres ? Le fait même que

la palisporogenèse est un mode propre aux parasites péridiniens doit y
trouver son expression !

Or il est un caractère par lequel les Péridiniens se distinguent de tous

les autres flagellés : c'est leur mode de division transversal, ce par quoi

il faut entendre, indépendamment de toute conception théorique, une

division dont le plan est normal ou subnormal à l'axe de jocomotion^.

Cette division transversale doit-elle être considérée comme la cause

de l'hétérodynamie ? Il est certain qu'elle partage le corps en deux moitiés

qui sont beaucoup plus dissemblables que ne le seraient deux moitiés

1. La désignation classique A\i plan de scission des Péridiniens comme transversal, résulte de ce que la défi-

nition dos pôles repose sur le critérium physiologique du sens le plus fréquent de la progression. Cette définition

mène à considérer les Péridiniens, avec quelques rares autres flagellés {Costia), comme faisant exception à la loi,

générale pour les Mastigophores, de la scission longitudinale. Cette définition a sa valeur. Ce qui le prouve, c'est

q\ie l'axe de locomotion devient, chez la plupart des parasites fixés, l'axe de fixation.

Mais il convient de faire remarquer que le terme de « scission transversale » évoque pour un flagellé, dont le

» type morphologique » est un ellipsoïde à flagelles insérés à l'un des pôles, l'idée d'une scission suivant l'équateur

de l'elUpsoïdo, c'est à dire sans rapports avec le point d'origine des flagelles. Cette idée vient d'autant plus natu-

rellement à l'esprit que l'on oppose à la scission longitudinale normale des flagellés la scission transversale nor-

male des Ciliés, dont le type morphologique est aussi un ellipsoïde à bouche polaire, et où la nouvelle bouche se

forme indépendamment de l'ancienne.

Or, la scission transversale ainsi comprise, la scission transversale vraie, n'existe point chez les Dinoflagellés.

Chez tous, comme chez tous les flagellés le plan de scission passe par le point d'origine des flagelles. Les rares

flagellés qui, par contre, font exception à cette règle sont les Chlamydomonadines, et seulement pour leurs scissions

gamétogénétiques.

11 faut considérer les Péridiniens, non comme des flagellés à scission transversale, mais comme des

flagellés chez lesquels, par suite de la disposition des flagelles et de leur jeu, l'axe de la locomotion a dévié

de 45° par rapport à la direction qu'il a chez le flagellé type. On pourrait dire de celui-ci qu'il est à locomotion

euaxiale, de celui-là qu'il est à locomotion pleuraxiale ou pseudaxiale.

Arch. de Zool. Exp. et Gén. — T. 59. — F. 1. 28



434 EDOUARD CHATTON

longitudinales, d'autant plus dis, emblables que la plupart des espèces,

surtout les cuirassées présentent une polarisé morphologique très accentuée.

(Cornes chez les Ceratnnn et les Peridinium, insertion flagellaire antérieure

chez les Spirodinium, etc.) Mais cette dissemblance est toute passagère,

chaque moitié reconstituant exactement ce qui lui fait défaut. Il est

cependant des cas, qui ne manquent pas d'intérêt pour nous, où la recons-

titution n'est pas parfaite, de sorte que les individus issus de la division

ne sont pas rigoureusement superposables. Kofoid a donné de ce fait un

exemp'e saisissant dans ses chaînes de Ceratium où les individus terminaux

arrivent à différer notablement, par suite de la reconstitution infidèle, lors

de chaque scission, des moitiés manquantes de la cuirasse. Il y a là un

hétéromorphisme marqué, qui existe peut-être chez beaucoup d'autres

formes libres, mais que l'on ignore faute de pouvoir suivre, comme
dans une chaîne, la lignée d'une cellule. Mais il n'y a point là d'hété-

rodynamie.

L'hétérodynamie n'est point un caractère fondamental des Péridiniens,

c'est un caractère acquis par les parasites et dont nous devons rechercher

l'origine dans un des facteurs qui régissent l'existence de ces organismes.

Les facteurs actuels. Orientation du parasite par rapport

A l'hote. Polarité trophique. — Examinons successivement le cas

des divers parasites qui présentent cette hétérodynamie : le plus typique

est celui des Apodiîiium. Nous savons que chez ces organismes la fixation

est polaire, ce qui s'accorde avec le fait que le plan de scission est normal

à l'axe de fixation. Ceci suffit à expliquer l'hétérodynamie : l'une des

cellules reste adhérente au pédoncule, organe d'absorption et continue

de se nourrir et de s'accroître ; l'autre privée de nutriments — le para-

sitisme étant exclusivement histotrophe, ne peut que se diviser,

s'enkyster, ou dégénérer. C'est e prem er phénomène qui se produit,

sans croissance concomitante. L'hétérodynamie est réalisée ; elle est

l'effet de trois causes distinctes et nécessaires : l'^ le mode de scission

transversal qui est un caractère ancestral de Péridinien, 2° la fixation

du parasite normalement à l'hôte, qui est un caractère tout contingent,

propre aux Apodinium (et à quelques autres péridiniens parasites),

3*^ le parasitisme histotrophe exclusif qui, étant données la structure et

la situation du parasite, est pour lui le seul mode de vie possible.

L'hétérodynamie ébauchée des Chytriodinium s'explique exactement

de la même façon que celle des Apodinium. Les scissions précoces de la

cellule proximale sont provoquées jjar l'épuisement rapide de l'œuf.
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Cette cellule lîe diffère en rien de la distale. Soumise à l'inanition, elle

se comporte comme elle : elle se divise.

Réservons, pour l'instant, les cas des autres ectoparasites, les Ello-

hiopsidae, pour nous occuper d'abord des Péridiniens intestinaux

palisporogénétiques.

Les Haplozoon se comportent, nous l'avons vu à bien des égards,

comme les Apodiiiium. Nous ne savons pas malheureusment quelle est

l'orientation du trophocyte par rapport à l'épithélium intestinal. Si nous

admettons qu'il est, lui aussi, fixé par l'un de ses pôles, et qu'il se nourrit

par ses'rhizoïdes, son hétérodynamie se trouvera expliquée comme celle

des Apodinium. Mais il faut ici expliquer en outre, que contrairement

à ce qui se passe chez ces derniers, il y ait un accroissement notable de

la masse des sporocytes au cours de la sporogenèse. Cet accroissement

peut être attribué à un chylotrophisme osmotique des sporocytes,

chylotrophisme insuffisant toutefois à soustraire ceux-ci aux conséquences

qu'a pour eux la séparation du trophocjrte.

Le cas des Blastodinvmn qui est la forme à palisporogenèse le plus

développée, nous paraît, au premier abord, peu réductible aux précédents.

Nous avons affaire ici à un parasitenon histotrophe, mais chylo-phototrophe

et dont la nutrition ne semble pas plus polarisée que ne l'est celle des

Schizodinium qui vivent exactement dans les mêmes conditions.

Mais il faut considérer ici la situation du parasite dans l'hôte, engagé

dans l'intestin, un peu comme celle d'un projectile dans l'âme d'un

canon. De cette situation, il résulte que le trophocyte, qui est toujours

antérieur, est dans des conditions de nutrition beaucoup plus favorables

que le gonocyte placé derrière lui. J'ai déjà exposé et discuté les faits

et les arguments qui tendent à prouver que l'activité chylotrophique du

parasite est plus intense au pôle antérieur qu'au pôle postérieur : existence

d'une polarité morphologique, dépigmentation du pôle antérieur. Il

ne faut naturellement point envisager ici les choses du point de vue

absolu, mais du point de vue différentiel. Je ne prétends pas que le

gonocyte et les sporocytes soient en inanition, comme ils le sont chez les

Apodinium. Leur masse s'accroît au cours de la sporogenèse, ce qui

suffit à prouver qu'ils se nourrissent. Dans les cas de scissiparité simple

du trophocj^e, le trophocj^te fils postérieur qui devrait se diviser, continue

lui aussi à s'accroître. N'est-ce point déjà remarquable de constater que

la scissiparité simple, ou homodynamie des deux trophocytes, ne se

présente que chez les espèces les plus grêles, tandis que les formes trapues
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qui encombrent la lumière intestinale ne la montrent que dune manière

tout à fait exceptionnelle ? Ce que je crois, c'est qu'il suffit chez tous ces

parasites d'une modification infinitésimale de l'équilibre nutritif, entre

le trophocyte et le gonocyte pour déclancher la série des scissions du

gonocyte, comme il suffit d'un trouble très réduit de l'équilibre de l'œuf

non fécondé pour déterminer sa segmentation parthénogénétique (Voir

en particulier Bataillon 1910).

On ne manquera pas d'objecter à cette explication de la palisporogenèse

le cas des Oodinium qui, se trouvant exactement dans les mêmes con-

ditions topographiques et trophiques que les Apodinium, ne montrent

pas de palisporogenèse, et point d'iiétérodynamie des cellules- filles. Je

répondrai que le cas des Oodinium ne peut être opposé à la théorie, pour

cette raison qu'il n'y a pas chez ces organismes de divisions à l'état

végétatif. Il est remarquable au contraire qu'ils se divisent, quelque

soit leur taille, dès qu'ils se réparent de leur substratum nourricier,

tout comme font les gonocytes dans les formes palisporogénétiques.

h'Oodinium tout entier est comparable à un gonocyte. On voit là que

c'est bien la rupture brusque de l'équilibre nutritif qui est le primum

movens de la division. Je ferai remarquer au surplus que la première

scission s'effectue, à en juger d'après les observations les plus sûres,

suivant l'axe de fixation, ce qui porterait à croire qu'ici le parasite n'est

pas fixé par l'un de ses pôles mais par son équateur. Ceci pourra être

vérifié objectivement par l'observation des stades très jeunes. Mais il

se peut aussi que l'axe de division primitivement transversal ait tourné

de 90 degrés, sous l'action des forces qui régissent la division cellulaire

normale et qu'exprime la loi d'Oscar Hertvig. On voit qu'en aucune

façon le défaut de palisporogenèse et d'hétérodynamie chez les Oodinium

ne peut être opposé à la conception que nous nous sommes faite de ces

phénomènes.

Palisporogenèse des Ellobiopsidae et des Blastuloid.e. —
Il nous reste à examiner la palisporogenèse des Ellobiopsidae et des

Neresheimeria. Je ferai remarquer d'abord que je n'ai nullement fait

intervenir dans l'essai d'explication de la palisporogenèse des Péridiniens,

l'état mono- ou polyénergide des parasites.

Si donc on considère comme vraisemblable la conception que j'ai

proposée de la pa'isporogenèse des Apodinium, on l'étendra sans peine

à EUohiopsis Chattoni et à Staphylocystis racemosus, ectoparasites histo-

trophes, et aussi à Parallohiopsis Coutieri et aux Ellohiocystis articulés,
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à condition toutefois d'admettre qu'ils sont histotrophes, en même
temps que saprotrophes.

Nous concluons ainsi par analogie, mais je reconnais qu'en présence

des EUobiopsidae seuls, nous aurions eu quelque peine à édifier notre

théorie de la palisporogenèse. Il y a, en effet, un facteur dont le rôle dans

le phénomène nous paraît très clair chez les Apodinium : l'orientation

du parasite et de son plan de division par rapport à l'hôte, facteur dont

la connaissance nous échappe complètement en ce qui concerne les

EUobiopsidae. Il semble même que, quelle que soit l'orientation primitive

du germe, celle-ci ne puisse plus, chez le parasite transformé en un

volumineux plasmode, exercer aucune influence sur le sens de la fragmen-

tation de cette masse. Mais, bien que nous ne nous l'expliquions pas,

cette division transversale existe ; elle est, de plus, dans tous les cas,

localisée au pôle distal de l'article proximal (trophomère), où elle se

répète. Ce sont là autant de caractères qui nous permettent de la

considérer comme explicable de la même façon que celle des Péridi-

niens.

Chez les EUobiopsidae, le contenu des articles distaux (gonomères),

au lieu de se segmenter en spores par divisions répétées, se résout en

spores, d'un seul coup, après une phase de maturation plus ou moins

longue, qui commence à partir du moment où le gouomère est séparé du

trophomère. La sporulation brusque est une conséquence de l'état plasmo-

dial. Elle se retrouve chez les Péridiniens plasmodiaux.

Le cas des Neresheimeria paraîtra plus difficile à rapporter aux

précédents, surtout si l'on admettait que ce sont des parasites intra-

cellulaires, blastotrophes, condition qui exclut en général toute polarité

trophique. Mais il s'agirait ici d'un blastotrophisme bien particulier. La
cellule hôte ne serait pas détruite par le parasite. Elle s'associerait à

lui, et s'orienterait par rapport aux organes dont elle devient elle-même

parasite. Le complexe parasitaire ainsi réalisé est nettement polarisé.

De la cellule hôte, la partie antérieure nucléée et porteuse de rhizoïdes

joue seule un rôle dans la nutrition du parasite. L'étui n'est pas en contact

avec lui. Le premier article se trouve donc être l'équivalent physiologique

du trophomère des EUobiopsidae. Le reste de la sporogenèse ne diffère

de celle de ces organismes que par une segmentation des articles, qui

n'existait pas chez eux. Ce serait là un processus intermédiaire entre

la sporogenèse en progression géométrique des Péridiniens polarisés et

la sporulation brusque des EUobiopsidae.
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Sporogenèse des paradinidae. — Le cas des Neresheimeria

nous amène à celui des Paradinides desquels nous avons rapproché le

parasite des Fritillaires, et en particulier au cas de Paradinium Poucheti

dont la croissance plasmodiale hétérogène et la sporulation par gono-

sphères constituent une reproduction d'allure palisporogenétique. Nous

avons déjà comparé les blastodes des Paradinides au trophomère des

Ellohiopsidae et des Neresheimeria, le plasmode quiescent et les gono-

sphères aux gonomères de ces organismes. Cette comparaison, soutenable

au point de vue de la marche de la sporogenèse et de son résultat, l'est-

elle encore au point de vue de son déterminisme ? En d'autres termes,

la structure hétérogène du plasmode de Paradinium Poucheti est-elle

explicable de la même manière que l'hétérodynamie du trophocyte et

du gonocyte des Péridiniens, du trophomère et des gonomères des

Ell^biosjndae ? Il est bien difficile, à première vue, de concevoir qu'un

plasmode qui se développe dans un milieu homogène, comme la lymphe

d'un Copépode, puisse ne pas s'accroître d'une manière homogène,

d'autant que nous avons précisément sous les yeux, dans les Syndinium

et Atelodinium parasiticufn, des exemples de croissance homogène. La

comparaison même du mode de croissance des Syndinium et du mode de

croissance des Paradinium va nous faire entrevoir la raison des différences

qu'ils présentent. Le plasmode des Syndinium se continue d'emblée d'une

manière ma-ssive et continue. Le plasmode de Paradinium Poucheti

est un plasmode par aggrégation. Dans le premier, pourvu qu'il soit doué

d'une conductibilité trophique suffisante, toutes les régions s'accroissent

d'une manière égale. Dans le second, la diffusion des nutriments se fait

également dans chaque lobe, mais, d'un lobe à un autre, elle se trouve

réduite du fait de la discontinuité. Les lobes profonds seront donc dans

des conditions de nutrition d'autant plus défavorables que les lobes

superficiels seront plus nombreux et plus étendus. En fait, on remarque

que la plupart des blastodes ont une situation superficielle, ou qu'ils sont

tous, par leurs faces, directement au contact de la lymphe de l'hôte. Le

fait que les blastodes forment, en général, des lobes moins volumineux

que le plasmode quiescent, est dû à ce qu'il continuent à se scinder par

plasmotomie tout en s'accroissant.

Nous reconnaissons encore, dans cette croissance et cette sporo-

genèse des Paradinium, l'action d'un facteur ancestral : persistance

d'une tendance à la division, caractère de forme libre qui s'affirme

particulièrement au début du cycle, et d'où résulte la discontinuité
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du plasmode, et l'action de facteurs actuels : la disposition des lobes

du plasmode, qui détermine pour eux des conditions inégales d'absorp-

tion.

On voit en somme que la sporogenèse hétérogène de Paradinium

Poucheti, quoique assez comparable dans ses grandes lignes à la palis-

porogenèse des Péridiniens et des Ellobiopsidae, relève de facteurs assez

différents. Il est évident en particulier que l'orientation et le sens des

divisions du parasite n'y jouent plus aucun rôle. Ceci suffit à montrer que

le caractère de la palisporogenèse est un caractère tout contingent, et

de nulle valeur phylogénique et par conséquent inutilisable en systé-

matique.

La sporogenèse des Péridiniens parasites comparée a celle

DES autres protistes. .— Nous savons maintenant, que si la palispo-

rogenèse typique est liée à la nature péridinienne des parasites, c'est

à cause du mode de division transversal spécial aux flagellés de ce groupe.

Il n'y a pas lieu de s'étonner de ne pas la trouver réalisée dans d'autres

ordres de la classe, ni chez les Sporozoaires exosporés dont la souche paraît

bien être parmi les Euflagellés (voir en particulier Léger et Duboscq 1909

et 1910) \ Mais on peut être surpris de n'en trouver aucun exemple chez

les Ciliés qui sont essentiellement des Protistes à scission transversale.

Il y a bien chez ceux-ci des chaînes résultant de divisions inachevées :

Anoplophrya, Haptophrya, Polyspira, chaînes dans lesquelles les individus

postérieurs restent un temps incomplets. Mais il n'y a pas là d'hété-

rodynamie véritable. Toutes ces formes sont, en effet, des parasites

exclusivement chylotrophes. Aucune de celles qui sont fixées aux tissiis

ne développe d'organes absorbants. La ventouse des Haptophrya, les

stylets fixateurs (Schultzellina mucronata Cepède, Maupasella nova

Cepède, Perikaryon Cesticola Chatton) ne jouent en aucune façon ce rôle.

V. DoGiEL, 1909, s'est étendu, sur les analogies qu'il a cru trouver entre

le bourgeonnement des Cestodes et la palisporogenèse àHIaplozoon. Une

analyse plus approfondie de ce dernier phénomène lui aurait montré

que ces analogies sont toutes superficielles, et je ne crois pas devoir

m'y attarder ici.

1. N'est-il pas intéressant de rencontrer chez une des formes dont l'appareil de fixation— et probablement

aussi d'absorption — est le plus développé Nina (Pterocerphalus) gracilis, la différenciation, très rare dans le

groupe, d'un énergide protomérifique complet, comparable physiologiquement an trophocyte de nos Périlinicns,

et au « méristème » de Parallobiopsis ? Le noyau protoméritiquc est un noyau purement végétatif qui ne prend

pas part à la gamogonie. V. Dogiel (1919) a déjà i isisté sur cette analogie, mais il est allé plus loin dans la

voie des homologies.
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Valeur et subordination des caractères. — Notre analyse des

caractères ancestraux et des caractères adaptatifs des Péridiniens para-

sites nous a appris que, seules, la forme des dinospores et leur structure

nucléaire, pouvaient être considérées à coup sûr comme héritées des

souches libres. C'est donc elles seules qui, en systématique, devi'aient

servir de guide pour l'attribution des parasites à telle ou telle famille de

Péridiniens libres. Car rien ne permet de considérer les Péridiniens, para-

sites comme formant un groupe systématique homogène, monophylétique.

Lorsque nous avons montré quApodinium mycetoides, parasite

externe,- se trouvait dans de bonnes conditions pour s'adapter au para-

sitisme intestinal chez Fritillaria pellucida et que cette adaptation

conduisait à une structure analogue à celle des Blastodinium, il ne nous est

pas venu à l'esprit de voir dans le genre Apodinmm des Fritillaires un des

stades qui ont conduit au genre Blastodiniu7n des Copépodes. Et quoique

la localisation des stades jeunes des Syndini-mn au contact de l'intestin

permette de concevoir que ces Péridiniens sont passés au cours de leur

évolution par un stade intestinal, nous ne prétendons pas que ce stade

soit l'un quelconque des Blastodinium que nous connaissons chez les

Copépodes mêmes qui hébergent les Syndinium. L'exemple des Para-

dinium qui ne sont manifestement pas des Péridiniens montre que des

flagellés divers sont susceptibles d'infecter des Copépodes très voisins

et d'y acquérir par convergence des caractères très semblables.

Inversement, si l'on s'en réfère à la structure des spores on concevra

que des Péridiniens, morphologiquement et éthologiquement aussi

différents que les Blastodinium et les Chytriodinium, ont pu tirer leur

origine de Gymnodiniens libres non éloignés.

Il ne peut donc s'agir de grouper les Péridiniens parasites ; il faut au

contraire tenter de les répartir entre les différents groupements de Péri-

diniens libres. Or, ceci même ne peut être qu'un essai tout à fait provi-

soire, pour les raisons suivantes :

1° La forme parfaite des dinospores est insuffisamment connue pour

plusieurs genres et totalement inconnue pour d'autres.
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2° Cette forme est elle-même assez variable pour des parasites mani-

festement apparentés (Macrospores et microspores a et p des Syndinium).

3° La systématique des Péridiniens est encore très rudimentaire.

D'après la structure des spores, c'est au genre Gymnodinium que nous

rapporterions l'origine de la plupart de nos parasites. C'est d'ailleurs ce

qu'avaient fait Pouchet, Dogiel, Lohmann pour ceux qui constituent

nos genres Oodinium, Chyfriodinium, Duboscquella. Le genre Gymno-

dinium est lui-même, nous l'avons déjà dit, un complexe de formes dis-

parates parmi lesquelles se trouvent certainement des stades nus de Péridi-

niens cuirassés ou des formes de reproduction de parasites insoupçonnés.

Dans mes trois premières notes préliminaires, j'ai cru pouvoir grouper

sous le nom de Blastodinidœ, les Blastodiniu7n et les Apodinium, à cause

des caractères communs de leur sporogénèse.

L'étude que nous avons faite du mécanisme et du déterminisme de la

sporogénèse itérative montre que si ce mode de reproduction est. par sa

cause, la scission transversale, liée à la nature péridinienne de ces orga-

nismes, il a pu s'établir chez n'importe quel Dinoflagellé, sans distinc-

tion de pliylum, et en quelque sorte au hasard de la situation du para-

site par rapport à l'hôte.

Nous dirons la même chose des autres caractères adaptatifs tels que

ceux que l'on voudrait tirer, par exemple, des organes de fîaxtion.

Ces réserves étant faites, nous proposerons par simple mesure d'ordi'e

l'essai taxonomique suivant :

Nous commencerons par séparer les Péridiniens stricts des Flagellés

que nous avons étudiés avec eux dans ce mémoire.

Distinction entre les Péridiniens stricts et les Flagellés

présentant avec eux des affinités probables ou possibles.

A. Noyaux du type dinokaryon, sinon aux stades végétatifs, tout au

moins dans les éléments sporogénétiques et les spores. Celles-ci ont les

deux sillons en croix et les deux flagelles, dont l'un ondulant, caracté-

ristique des dinoflagellés : DinoflagelUs stricts.

B. Noyaux du type protokaryon ou mesoJcaryon, même dans les spores.

Celles-ci sont du type Bodo, mais avec indication très nette chez certaines

formes (Atelodinium) d'une structure péridinienne (flagelle récurrent

ondulant contenu dans un sillon hélicoïdal) : Flagellés présentant avec

les Dinoffagellés des affinités probables ou possibles.

Je résume dans le tableau ci-après l'essai de classification des

Dinoflagellés stricts.
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TABLEAU SYSTÉMATIQUE PROVISOIEE DES PÉRIDINIENS PAEASITE3

'Dinospores du type nymnodinbim, à sillon transverse contenu dans

un plan, ou fi ptu près.

* '
.1 hémisphère antérieur et hémisphère postérieur subégaux.

dépourvues de lipochrome.

••Pas de formes végétativ3s morphologiquement différenciées

des formes mobiles ( = dinospores) f». Gymnodinlum Stein

1878. Uuo espèce ; dans

la cavité gastro-vascu-

lalre des siphoncphores.

*** Formes végétatives immobiles, fixées ou non, mais tou-

jours différenciées des formes mobiles (= dinospores).

•••* Formes végétatives non fixées, plus ou moins chargées

de chloro-xanthophylle à parasitisme chylotroplio

encore mitigé de phototiophisme, ayant conservé

la multiplication binaire des formes libres. Sporo-

géri^se intervenant aux stades parasites.

— Pas de polarité trophique et génétique. Produits des

scissions homodynames, donc pas de palis-

porogénèse G. Schizodinium Chatt.

1912. Une espèce ; dans

l'estomac des Copé-

podes pélagiques (Corv-

cœus).

— Polarité trophique et génétique. Produits des scissions

tantôt homodynames (scissiparité binaire),

tantôt hétérodynames (palisporogénèse). Chez les

espèces les plus adaptées au parasitisme, dis-

parition du pigment et suppression de la scis-

siparité C(. Blâsiodlnlum Chatt.

1906. Huit espèces, trois

variétés et quatre for-

mes d'identité douteuse

dans l'estomac des Co-

pépodes pélagiques.

•••Formes végétatives fixées, jamais pigmentées, à parasi-

tisme exclusivement blastotrophe, ou chylotrophc.

Scissiparité simple disparue. Sporogénèse simple

ou itérative (palisporogénèse) intervenant chez les

formes fixées.

— Siège externe, tégumentaire ou épicellulairc ;
para-

sitisme exclusivement blastotrophe. Membrane

bien individualisée constituant chez les formes

palisporogénétiques des coques emboîtées.

+ Tronc fixateur et absorbant.

e- Tronc fixateur souple prolongé pn rhljioldes.

Palisporogénèse manifeste g. Apodinlum CHATT.

1907. Deux espèces ; sur

les appendiciilaires.

= Tronc fixateur rigide, non prolongé en rhizoïdes.

Sporogénèse inconnue G- Pirapodinlum, n. gen.

Une espèce ; sur les

appendiculaires.
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TABLEAU SYSTÉMATIQUE PROVISOIRE DES PÉRIDINIENS PARASITES (sutc)

+ Formes sessiles, parasites sur les œufs et les diato-

mies. Dinospores présontant rtei traces de

pigment xantho-chlorophyllien.

= à pali-,porogén^se ébauch(''o G. Chytriodinium Chatt.

1912. Trois espèces sur

les œufs des Copépodes

pélagiques.

= Sans palisporoeénèsp. G. Paulsenella n. gen. Une

espèce, sur les diatomées

pélagiques.

— Siège intestinal. Parasjt'sme à la fois blastotrophe et

chylotrophe. Pas de membrane individualisée

re formant pas de coques entre les poussées

sporogénétique? G. Haplozoon V. BooiEL

1906. Sis espèces; dans

l'intestin des Annélides

lienthiques.

** Dinospores à hémisphère antérieur beaucoup plus développé que

le postérieur. Pas de pigment xantho-chlorophyllien, mais

un lipochrome. Formes végétatives fixées par un tronc

absorbant fibrillaire. Parasitisme blastotrophe. Pas de

scissiparité simple. Sporogénèse intervenant après libé-

ration du parasite h produits, homodynames épars G. Oodinlum Ch4TT. 1912.

Trois espèces et trois

formes d' a u t o n om i e

douteuse ; sur les ani-

maux pélagiques : Tuni-

ciers, Pteroxjodes, Sipho-

nophores, Annélides.

Dinospores du type Spirodinium, h sillon transverse nettement

hélicoïdal, dépourvues de pigment assimilateiir et de lipo-

chrome. Formes végétatives plasmodialcs (multiplication

des noyaux parallèle à la croissance) à parasitisme lympho-

trophe ou endoblastotrophe. Sporogénèse mult synchronique.

** Dinospores à sillon transverse peu profond et bit n délimité.

* * Dinospores à sillon transverse profond, très large, mal délimité.

G. Syndlnlum Chatt.1910:

Une espèce et deux

formes d'autonomie
douteu e ; dans la ca-

vité générale de- Copé-

podes pélagiques. For-

mes appartenant pro-

bablement à ce genre,

certainement à la fa-

mille, parasites dans le

noyau et le cytoplasme

des Radiolaires.

G. Trypanodinium Chatt.

1912. Une espèce ; dans

les œufs des copépodes

pélagiques.

^>

»K 2 tu

I -. S ^ p"

*> •" i H

d

J'ai dit, page 324, qu'après l'examen des documents inédits de Duboscq et COLLIN, je serais tenté de classer

Duboscquella en dehors des Péridiniens stricts, dans les Paradinidae à côté des Atelodinium, et que j'y adjoindrais

le parasite du Phœocvstis Poveheti : Oxyrrhis -phœeocysticola SCHERFTEii,
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Flagellés présentant avec les Dinoflagellés des affinités

probables ou possibles.

Position systématique des flagellés affins. — La classification

des Flagellés présentant avec les Péridiniens des affinités probables ou

possibles n'est pas encore réalisable.

Les Paradinidœ nov. fam. constituent un groupement homogène et

dont les affinités avec les Péridiniens sont bien exprimées dans la forme

des spores, particulièrement chez les Atelodinium.

Pour un traité de Protistologie, nous classerions dans un tableau

systématique linéaire les Paradinidœ, tout à côté des Cryptomona-

didœ, mais en faisant remarquer leurs affinités avec les Dinofla-

gellés.

Dans un tableau phylogénique nous mettrions les deux groupes en

relation par le genre Atelodinium. Ce n'est pas que nous considérions

celui-ci comme un jalon de l'évolution qui a effectivement conduit des

Cryptomonadidœ aux Dinoflagellés. Les Atelodinium sont des parasites qui

ne peuvent être qu'en cul-de-sac latéral par rapport à une telle filiation.

Mais nous voyons dans leurs spores, qui ont échappé à l'action morpho-

gène du parasitisme, la forme représentative d'un flagellé libre, peut-

être disparu, qui a été ce jalon.

Le passage des Cryptomonadidœ aux Dinoflagellés a pu s'effec-

tuer, comme celui des Prowazekia aux Trypanoplasma, comme celui

des Trichomastix aux Trichomonas, par la différenciation du flagelle

récurrent en membrane ondulante qui a tendance à s'enfoncer

dans le corps creusé en sillon à son niveau. Dans ces formes le

pôle morphologique, défini par le point d'insertion des flagelles,

qui n'est d'ailleurs déjà plus rigoureusement terminal, coïncide encore

avec le pôle physiologique défini par le sens de la locomotion. (Voir

p. 433.)

La migration de l'insertion flagellaire, et par conséquent du pôle mor-

phologique, d'avant en arrière jusqu'à l'équateur du corps, réalise le

type Dinoflagellé proprement dit.

L'idée de l'origine euflagellée des Dinoflagellés n'est pas nouvelle.

Ehrenberg (1873) comprenait Exuviella dans le genre Cryptomonas et

classait Prorocentrum dans les Cryptomonadines. Klebs (1884), reconnais-

sait les affinités des Prorocentracées et des Cryptomonadines et Bûtschli
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(1885) considérait VOxyrrhis marina qu'il classait dansles Cryptomo-

nadines comme la souche des Péridiniens, dont les Hemidinium seraient

la forme la plus primitive.

Mais l'opinion de Senn (1911), qui est aussi celle d'OLTMANS (1904),

est que cette souche doit être recherchéenon dans des formes aussi diffé-

renciées qu'Hemidinium et Oxyrrhis, mais dans les Prorocentracées

qui, malgré de notables différences, confinent aux Cryptomonadines.

ri-:^. OLXI. Figures deiui-scliéniatique.i des différentes spores montrant le passage du type cryptomonadine au
type dinoflagellé. A. Cryptnmonas Schaudinni ; B. Paradinium ; C. Duboscquella vue de profil et

vue do face (d'après Duboscq et Collin). C'est aussi le type OxyrrMs pMeociitticoln ; D. Atelodi-

nium microsporum ; E. spores à rostre {Si/miinium ou Atelodinium), vue de profil, de face et de
bout ; F. Syndinium h, différents degrés de torsion.

Le genre Oxyrrhis, avant que Senn (1911) lui eût assuré une place

qui paraît définitive dans les Péridiniens avait été classé par Bïjtschli

(1885) dans les Cryptomonadines, par Delage et Hérouard (1895)

dans les Héteromastigines, à côté des Bodo, et par Senn lui-même

{Flagellata des natûrlichen Pflanzenfamilien 1900) dans les Bodo-

nacées.

L'intéressante série de formes sporales que nous ont offert les Para-

dinium, les Atelodinium (y compris nos « spores à rostre »), les Duboscquella

et les Syndinium (fig. clxi) évoque l'idée d'une filiation conduisant des

Cryptomonadines aux Péridiniens. Les a spores à rostre » et les spores
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de Duhoscqueïla marquent dans cette série le point où il devient

difficile de dire si Ton a affaire à l'un ou l'autre groupe, du moins

au point de vue des caractères morphologiques. Nous reconnais-

sons que les caractères cytologiques, spécialement les caractères

nucléaires, si importants, sont «encore insuffisamment connus chez ces

deux formes, de même d'ailleurs que dans les spores des Paradinium,

où ils peuvent être différents de ceux du plasmode. Ils permettront cer-

tainement de préciser la nature et la position systématique de ces

organismes.

Blastuloïdœ. — S'il ne nous paraît nullement douteux que les gonos-

phères de Neresheimeria sont des sporanges et non pas des larves,

nous ne savons pas quelle est la morphologie des spores. C'est à

cause des caractères du plasmode et de sa sporogénèse qui peuvent, nous

le reconnaissons, n'être que le fait de convergences, que nous avons étudié

Neresheimeria auprès des Paradinides. Nous sommes convaincus qu'en

ce faisant nous sommes en progrès sur ceux qui classent Neresheimeria

dans les Mésozoaires.

Dans notre classification elle prendrait place provisoirement,

comme type d'une famille, en incertae sedis à la suite des Cryptomona-

dines.

Ellobiopsidœ. — La question de leurs affinités est aussi obscure que celle

de Neresheimeria. Nous nous trouvons chez ces organismes en présence

de structures qui sont tellement aberrantes qu'elles paraissent mettre en

défaut le dogme cellulaire lui-même. Nous avons tenté d'interpréter ces

structures et acquis pour le moins cette notion qu'elles sont propres

aux formes végétatives, aux stades trophiques et qu'elles sont vraisem-

blablement en rapport avec l'éthologie parasitaire de ces stades. Nous les

avons vues, en effet, à l'exemple de ce que nous connaissons chez les

Oodinium et les Blastodinium,, récupérer dans les éléments qui se prépa-

rent à la sporogénèse, une structure plus normale. Et dans certains de ces

éléments (Parallobiopsis) la nature flagellée des spores, peut se déduire de

l'existence d'un appareil kinétique comme seuls les mastigophores en

possèdent. Nous ne pouvons naturellement pas présumer la structure de

ces flagellispores qui nous fixera sur les affinités précises des Ellohiopsidce.

C'est parce que nous étions bien convaincus avoir affaire à des Flagellés,

et que ceux-ci présentaient avec certains de nos Péridiniens stricts {Oodi-

nium, Apodinium) des caractères frappants de convergence, dans leur

éthologie et leur reproduction, que nous avons cru pouvoir les passer en
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revue dans ce mémoire, à la lumière des notions que nous fournissait

l'étude de ces Péridiniens.

La place provi; oire des Ellohiopsidœ nous paraît être aussi en incertae

sf.dis à la suite des Cryptomonadines.

Documents Annexes

Faits originaux essentiels et principales notions nouvelles

contenus dans ce mémoire

Ce mémoire est non seulement l'exposé de faits originaux, dont une

partie, sous une forme très condensée et souvent très incomplète, se

trouve déjà publiée dans mes notes préliminaires, mais encore une mise

au point d'ensemble, la première qui pouvait être tentée, de la question

toute neuve du parasitisme des Péridiniens et de quelques Flagellés plus

ou moins afïins.

Dans cette mise au point, j'ai rappelé et critiqué, souvent complété

par les miennes, des observations, des études faites par un certain

nombre d'auteurs : G. Pouchet qui fut notre prédécesseur, V. Dogiel,

Caullery, Coutièee, Duboscq et Collust, Collin, Paulsen, Nereshei-

MER, etc., dont les travaux sont contemporains des miens, ou postérieurs

à mes premières notes préliminaires.

J'ai eu le souci constant, dans le cours de ce mémoire, de bien

faire le départ de ce qui m'appartient et de ce que j'emprunte aux

auteurs.

Mais je crois utile de refaire ici en un tableau très condensé le bilan

de ce partage. Ceci d'autant plus que j'ai dû créer pour un certain nombre

de formes bien étudiées par d'autres (G. Pouchet, V. Dogiel, Duboscq

et CoLLiN, Paulsen) des genres nouveaux auxquels, de par nos règles

de nomenclature, mon nom se trouve accolé ^. Cette disposition a permis

trop souvent aux naturalistes de certain acabit de tirer un bénéfice

immérité, et d'ailleurs illusoire des travaux d'autrui, pour que je ne

cherche point ici à en atténuer l'effet.

Il ne s'agit point de faire un résumé méthodique de ce travail.

Sa structure, ses nombreux sommaires hiérarchisés, ses documents annexes

m'en dispensent.

1; Les raisons qui justifient la création de ces genres sont déveloiipées p. 23.
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I. Monographies des genres et des espèces.

Sont entièrement originales les monographies des genres :

Apodinium, Parapodiniwn, parasites externes
;

Blastodinium, Schizodinium, parasites intestinaux
;

Syndinium, Atelodinium, parasites cœlomiques
;

Trypanodinium, parasite intracellulaire,

qui constituent, comme Ton voit, une série complète des différentes caté-

gories parasitaires topographiques, et aussi des différents modes étho-

logiques, série dont les premiers termes furent mis au jour à une époque

oii un seul cas certain de parasitisme, encore que contesté et non admis

par les classiques, était connu chez les Péridiniens. (V. page 4.)

Ces monographies comprennent non seulement la description mor-

phologique et cytologique des organismes, celle de leur cycle évolutif,

mais leur étude éthologique. De l'étude des Genres Apodinium et Blasto-

dinium est dégagée la connaissance d'un mode nouveau de sporulation :

la sporogénèse itérative ou palisporogénèse, dont le déterminisme et la

signification sont analysés dans la partie générale.

Le genre Blastodinium, nombreux en espèces, a fourni une série de

formes dont la comparaison fait saisir sur le vif une adaptation proges-

sive au parasitisme strict à partir d'organismes à nutrition primitivement

holophytique avec retentissements sur les caractères morphologiques,

cytologique'^ et génétique : dépigmentation, passage de la scissiparité

à la palisporogénèse, etc. Une étude des relations des espèces entre elles

met en lumière la continuité de cette série adaptative.

Passage du parasitisme externe au parasitisme intes inal chez les

Apodinium. Analyse expérimentale de ce phénomène.

Avec les Syndinium j 'ai fait connaître pour la première fois chez les

Péridiniens l'existence de formes végétatives plasmodiales. Le déter-

minisme du passage de la condition monoénergide à la condition polyéner-

gide (ou plasmodiale) est analysé aussi dans la partie générale.

Dans les chapitres consacrés aux genres suivants, la part des mes

prédécesseurs ou contemporains est à distinguer de la mienne :

Genre Oodinium. — Les résultats de l'étude de l'espèce type par

PoucHET sont confirmés avec détails originaux complémentaires, notam-

ment cytologiques. Confirmation nécessaire puisque ce cas de parasi-

tisme, le seul anciennement connu chez les Péridiniens, avait été contesté

par BÛTSCHLi et depuis complètement méconnu.
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Rappel et critique des observations de Bargoni et de Brooks et

Kellner qui avaient étudié des Oodinmm, mais les avaient rapportés

aux Foraminifères ou en avaient fait des larves d'Appendiculaires.

Rappel d'observation de Dogiel, relation d'obervations inédites

de Caullery,

Description d'une forme nouvelle, O. Fritillariae, et étude des varia-

tions de structure de son a23pareil fixateur.

Considérations sur le parasitisme des Oodinmm. Relation des espèces

entre elles.

Genre Gymnodiniuîn. — Rappel des observations de Poche sur

G. parasiticum.

Genre Haplozoon. — La découverte de ces parasites, les faits très

intéressants et fort bien observés qui concernent leur morphologie, leur

reproduction, sont dus entièrement à V. Dogiel. Mais je puis m'attri-

buer sans réserve l'origine de la notion que les Haplozoon ne sont point

des Mésozoaires {Catenata de V. Dogiel), mais des Péridiniens stricts.

Quoique Neresheimer eiït défendu mes vues à ce sujet et que

Dogiel s'y soit en partie rallié, les Catenata continuaient à être incor-

porés aux Mésozoaires. Poche cependant en a fait un ordre spécial de

Plasmodromes équivalent aux Flagellés et aux Sporozoaires. Les Haplo-

zoon prennent ici la place qui leur revient : celle d'une famille dans le

Bous-ordre des Gymnodinidés.

Leur reproduction est une palisporogénèse tout à fait comparable

à celle des Apodinium et des Blastodinium.

Leur connaissance reste cependant encore incomplète, parce qu'on

ignore la forme de leurs spores.

Genre Chytriodinium. C'est également à V. Dogiel que l'on doit la

découverte de ces parasites. Il a reconnu d'emblée leur nature péri-

dinienne. Son travail est contemporain et indépendant de mes premières

notes préliminaires sur les Blastodinnim et les Apodinium. La connais-

sance de ces derniers me suggère de certains faits de la morphologie

et de l'évolution de" Chytriodinium (stades initiaux, appareil absorbant)

des interprétations différentes de celles de Dogiel. Je montre, en outre,

que ces parasites offrent une palisporogénèse rudimentaire.

Genre Paulsenella. — Découverte et description dues à Paulsen.

Ce parasite ne peut être maintenu dans le genre Apodinium, où l'avait

placé cet auteur. Spores inconnues.

Genre Duboscquella. — Rappel des observations de Laackmann,

Arch. de Zool. Exp. et Gén. — T. 59. — F. 1. '.9
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GEZAENTzy'îtw.jLoHMANN, et surtout celles de très précises de Duboscq

et CoLLiN qui font connaître la reproduction sexuée.

Connaissance prise des documents inédits de Duboscq et Collin,

je fais des réserves sur l'attribution de ce genre aux Dino flagellés

stricts.

PÉRIDINIENS PARASITES DES RADIOLAIRES. — La connaissanco des

Syndinium me permet d'affirmer d'après les travaux de Brandt,BoRGERt,

W. HuTH, sur la reproduction des Thalassicolles, que les phénomènes

décrits par ces auteurs sous le nom d'anisosporogénèse « Schlauchkern-

genese » ou gametogenèse, sont le fait de la présence dans le noyau et

dans le cytoplasme de ces Radiolaires, de Péridiniens parasites qui ont

les caractères végétatifs, cytologiques, et les spores gymnodiniformes des

Syndinium.
*

* *

Les genres suivants qui ne sont pas des Péridiniens stricts sont

passés en revue dans une section spéciale du mémoire.

Genre Paradinium. — Rappel d'une étude sommaire de Pouchet

sans figures, confirmée, et en plus largement complétée ici ; mise en

évidence des stades du début de l'évolution, croissance hétérogène du

plasmode par foyers de prolifération ou blastodes, plasmode en attente

de sporulation (plasmode quiescent). Caractères cytologiques qui dis-

tinguent ce plasmode du plasmode homogène des Syndinium. Existence

d'un filoplasmode et de stades amiboïdes avant la sporulation. Morpho-

logie des spores (type Cryptomonas)

.

Cette étude complétée par celle du genre voisin Atelodinium, qui

constitue avec Paradinium la famille des Paradinides, montre le passage

très ménagé par la morphologie des spores, du type Cryptomonadine

(Chrysomonas) au tj^e Dinoflagellé.

Genre Neresheimeria, découvert par Lohmann, bien étudié par

Neresheimer, et considéré par lui comme le type de l'ordre des Blas-

tuloidea dans les Mésozoaires. M'appuyanfc tant sur la description de l'au-

teur, que sur mes propres observations, j'aboutis à cette hypothèse que

Nersheimeria tel qu'il est compris par Neresheimer serait un complexe

formé par un organe de l'hôte (la plaque syncytiale de Fritillaria

'pellucida, signalé ici pour la première fois) et le parasite lui-même. Celui-ci

n'est point constitué par un feuillet cellulaire, mais par un plasmode et

ses articles creux ne sont pas des larves, mais des éléments présporaux
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qui doivent se résoudre en flagellispores. Tous ces caractères rapprochent

Neresheimeria des Paradinides.

Amœbophrya sticholonche dont Neresheimer fait aussi un Méso-

zoaire Blastuloïde est d'un t3;^e structural très différent.

Les Ellobiopsidés : Genres EHobiopsis Caullery, Staphylocystis

CouTiÈRE, Ellohiocystis Coutière, Parallohiopsis B. Collin, sont passés

en revue dans ce mémoire à cause de ceux de leurs caractères (appareil

de fixation, palisporogénèse) qui rappellent certains Péridiniens para-

sites, mais qui ne sont en réalité, ces auteurs l'ont reconnu eux-mêmes,

que de convergence. Résumé des observations des auteurs nommés

ci-dessus et discussions relatives à certaines interprétations cytologiques.

IL Partie générale.

Un essai de synthèse où entrent en jeu les faits originaux ou d'em-

prunt qui constituent la substance des monographies, et nombre d'autres

tirés de nos connaissances sur les protistes, de la cytologie générale, de

l'éthologie, et où sont mises en cause des théories, des hypothèses et des

spéculations, ne peut être résumé ici, car cet essai est proprement le

développement des conclusions de ce mémoire. Le plan du début

et les sommaires des chapitre» indiquent au lecteur la nature des questions

traitées et le sens des conclusions.

J'attirerai cependant l'attention sur les paragraphes relatifs aux

modes du parasitisme, aux adaptations, à la palisporogénèse et à la

dystomie hypertrophique.
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Liste des hôtes des Péridiniens parasites et organismes affins

Les parasites 3igail63 par une astérisque sont Ica Péridiniens stricts. Les autres paras't s appartie luciit à la catégorie des

flagellés présentant avec les Péridiniens des affinités probables ou possibles.

PROTISTES

riatoméss

I Chaetoceras sp ExtcTiciir * Paulseiidla (nov. gen.) chaelocet aiis (^PAU^SEN)

(p. 320).

Radiolaires

Thalassipolliiise TAo^assicoKa >iucZe«<(i JoH MtîLLER Noyau rt cytoplasme

iiitracapbulairc *.Sy>!rfi«ii/m (?) Chatton (p. 327 et siiiv.).

— spiimida — . . .

.

— —

—

Sphairoïolda. . . Sphœrozoum sp Cytoplasmi' extracapsul .
* Gen? sp ? (p. 327 et suiv.).

Flagellés

Chrysomonadiacs. Phœocystis Poucheli (Hariot) Cavité de la colonie Genf {non OxyrrhU) phœocysticola scherffel

(p. 0).

Ciliés

Hn^'iinides . .. Cyttaroeylis Ehrenbergi Cl. ci 1, Cytoplasme Dubosc'iiiella{iO\'.gv-)fitUinnicola(LoHyixT<iv)

(p. 322).

Tintinnopsis campanula Cl. et. L — — — — —
et peut-être plusieurs autres espèces.. — — — — —

MÉTAZOAIRES

CŒLENTÉRÉS

SIPHONOPHORES

Ealigtemma tergestinum Cls Cavité gastro-vasculaire.. * Gymnodinium (Ozyrrhis) parasilUum (PoCHE)

(p. 8(i).

Monophyes gracilis Cls —

-

— — — — (p. 80).

Ciicubalus Kochi WlLL — — — — — (p. 80).

Oen. sp. ind Ectodermo *Oodinium Pouchcti Lejim. (p. 27).

ECHINODERMES

Crinoides

Ântedon rosaceus Intestin *Prorocentrum micans Ehruq. (p )

St llérides

Echinaster seposUus Intestin 'Prorocentrum micans Ehrbg. (p. 5) .

MOLLUSQUES

Ptéropodes

Criseis acicula Cavité palléale *Oodiniutn sp. Chatton (p. 50).

Ptéropode ind Ext ? *Oodinium sp. Dogiel (p. 48).

VERS

Turbeilariés

Planaire gon ? sp ? Intestin * Gymnodinium fuscum Perty (p. 85).

1. Cette forme douteuse en tant que parasite n'a été mentionnée que dans l'historique ou à propos d'autres formes, miii

n'a point fait l'objet d'un chapitre spécial.
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Polychètes

Alciopidae . . . Alciope sp Extérieur *Oodinium sp. Dogiel (p. 48).

Ophelidae Travisia (Ophelia) Forbesi Johnst . . . Tube digestif *Haplozoon armatum DOGiEL (p. 258).

}la\dmidsLe... Clymene(Nickomache)lumbricalis{mi?) — — — lineare — (p. 264).

Gen sp. ind — — — delicatvlum — (p. 266).

Gen.sp.ind — — — macrostylum — (p. 268).

Clymenella torquaUi — — — clymenellœ Caikins (p. 270).

Aricidae Aricia norvegica M. Sars — — — ««««« Dogiel (p. 267).

TerebeUidae. . . Terebellides Strômii M. Sars - — — obscurum — (p. 269).

Spipnid» Scolelepis fuliginosa - - -
«P- Mesnil (p. 270).

TUNICIBSS

Appendiculalres

FrUaiaria pdlucùla BusoH Extérieur *Oodinium jrUûlariae Chatton (p. 38).

_- — Extérieur et pharynx *Apodinium mycctoides Chatton (p. 59).

_ Cavité génitale iV«res^eiTOenapara(iara(NERESHEiMER)(p.366)

_ _ — — catenata (Nerbsheimer) (p. 366).

— formica Foi Extérieur et pharynx — parudoxa — (p. 366).

— sargassi — — — — (P- 366).

— haplostoma Fol — — — — —
(P- 306).

Oikopleura dixnca Fol Extérieur. Queue *Oodinium Poucheti (Lemmermann) (p. 27).

— — — *Parapodinium stylipes n. sp. (p. 84).

copkocerca Gegenb — — *Apodinium rhizophorum Chatton (p. 77).

tortugensis — — *Oodinium appendicidariae (BROOKS et Kell

NER) (p. 50).

Salpes

Salpa democratica Cavité branchiale *Oodinmm amylaeeum (BARGONI) (p. 43).

— mucronata — — — (?• ^"'^•

CRUSTACÉS

Crustacés? indéterminés (Copépodcs ?). Œufs * Chylriodinium roseum Dogiel (p. 311).

_ _ _ — — aifine Dogiel (p. 315).

_ _ _ — — parasiiicum DOGIEL (p. 'Î17).

_ _ _ — * Tnjpfinodinivm oricola CHATTON (p. 325).

Copépodes
GYMNOPLEA...

Calanidae Calanus helgolandims Cl Ext. Antennes Céphalothorax Ellobiopsis ChaUoni Caclleky (p. 384).

— finmarchicus Gunner — — — — — (P- ^^^)-

Estomac * Blastodinium contortum var. hyalinum Chatton

(p. 193).

_ _ _ Cavité générale *Syndinium sp. Apstein (p. 308).

— Paradinium [ ?] sp. Apstein.

— hyperbweus KroYEK — — [
']

ParacalanmparvKS Cl Estomac * Blastodinium spinulosum Chatton (p. 92).

— crassMOT Chatton (p. 121).

— coniartMw Chatton (p. 175).

— contortum var. hyalinum Chatton

(p. 193).

* Blastodinium crassum rar. inomalum- n.Vi\r.

(p. 135).

Cavité générale *Syndinium turbo Chatton (p. 292).

— Atelodinium microsporum n. sp. (p. 353).

— — parasUicum n. sp . (p. 355).

( clualanvs styliremis Giesbr Estomac * Blastodinium contortum Chatton (p. 175).

— «-fm-Mw Chatton (p. 121).
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Clausoffilnnus Inmitim (!. Brapy ... — — spinulomm CHATTOn (p. 02).

— — ... — — rwssitm Ch.\TTON (p. 121).

— — ... — — emssum var. irwrnaium n. var.

(p. 135).

— — — ... — * Blastodinium contortum CH.iTTON (p. 175).

— — — ... — — contortum var. hyalinum CHATTON

(p. 193).

— — — ... — * Blastodinium Pruvotî Chatton (p. 149).

— — — ... Cavité générale * Syrirlinium np. Chatton (p. 307).

— arcuicornis Estomac * Blastodinium spinulosum Chatton (p. 92).

— — crassum Chatton (p. 121).

— — — — — var. inornatum n.rnr. (p. 115).

— — — *Blastodinium contortum Chatton (p. 175).

— — — — contortum var. hyalinum Chatton
— -^

(p. 193).

'

—

— — * Blastodinium Pruvoti Chatton (p. 149).

— — Cavité générale *Syndinium sp. CHATTON (p. 307).

'

—

— •— Paradiiiido Indéterminé (p. 361).

Pseudorfilmum Cr. */; Estomac * Blastodinium contortum var. hyalinum Chatton

(p. 193).

— Ext. Ant. Céphalothorax. Ellobiopsis Caullery sp. (p. 384).

Scoleriihrix Bradyi Gieskr Estomac * Blastodinium elongatum Chatton (p. 172).

Contropagidae Centropa/jes sp — — contortum var. hyalinum Chatton

(p. 193).

— typicus KkOyku Cavité générale *Paradinide indéterminé Chatton (p. 302).

Temora stylilern Estomac * Blastodinittm sp. a Chatton (p. 202).

Pontellidac . . . Acartia clausi Qiesbercht — — contortum Chatton (p. 175).

— — — B. contortum var. hyalinum Chatton (p. 103).

•

—

— Cavité générale Paradinium Poucheti (p. 339).

ronoPLEA . .

.

C.vflopidae .

.

Oithona similis Claus .

,

Estomac * Blastodinium ovijorme Chatton (p. 139).

—
\
— — Cavité générale *Syndinium9p. Chatton v. flc. 151 bis, pi. XIII.

— plumifera Baird Estomac *Blastodinium ovijorme Chatton (p. 139).

— — — Cavité générali' Paradinide ind. Chatton (p. 360).

— nana Giesbr * BUistodinium oviforme Chatton (p. 139).

— — — Œufs *Trypanodinium ovicola Chatton (p. 325).

Oneaeidae .... Oncaa média Giesbrechï Estomnc * Blastodinium Mangini var. oncaœ Ch.^tton

(p. 166).

•— * Blastodinium Mangini var onoaœ n. rnr.

Chatton (p. 166).

— * Blastodinium Mangini Chatton (p. 161 ).

— * Schizodinixtm sparsum Chatton (p. 251).

— * Blastodinitun namcula Chatton (p. 160).

— *SyndiniiiM tiirho Chatton (p. 292).

minuta —

Corycaeidae.. . Coryrellu roslratii (Claus)

Corycoeus renustiis Dana

Nebalia bipes 0. Fabr. .

Ihorico.lr ces

Ext'. Appendices Parallobiopsis Contien B. Collin (p. 305).

Malaco:tr.:cés

Mysidacae Antarctomysis mnxima J.-B. TTansen . . Appendices Ellohiopsù) mysidarum Coutière (p. 394).

Sergestes sp _ _ /smmm CouTiÊRB (p. 304).

Pasiphftpid.ie, . Paniphaea sivado Risso — (p. 394).

— cristata Bate Mxlomon Sfnphylocystis racemosiis CouTiftRE (p. 388).

— iarrfft KrOyer — — (p. nss).

^ystellaspis debilis A.-M. Enw Appendices FMohioryslis cnndarnm CouTiÊRE (p. 300).

f-'en. sp — _ _ _ (p. 390).

Hoplophoridae. Acantephyra pulchra A.-M. Edw — — — — (p. 390).

— purpurea A.-M. Edw. ... — — — — (p. 390).

— — — ... — — villosus — (p. 303).

— — — ... — —
• tuberosiis — (p. 393).

— — - ... — .
— filicoin» — (p. 394).

— — -- ... — catenutus — (p. 304).
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Liste des coupures systématiques nouvelles ^

Familles des Blastodinklae

Apodinidae

Havlozoonidae

Oodinidae

Syndinidae

Duboscqnellidae

Paradimdae

Blastulotdae

Ellobiopsidae

Genres : Parapodinium {Apodinidae)

Paulsenella (
—

)

Duboscqudla (Duboscquellidœ)

Atelodinium (Paradinidae).

Espèces : Parapodinium sti/Hpes.

Atelodinium microsporum.

— parasiticum.

Variétés : Blastodinium crassum inornatum.

— Manqini oncaœ.

— contortum hyalinum.

dans le sous-ordre des Gjmnodinea (Dinoflagellés'i

provisoirement

dans le sous-ordre des Crypiomonadinea (Euflagellée)

Explication de quelques ternies spéciaux

Blastode. Un des lots du plasmode des Paradinidœ où les noyaux sont f ncorc capables de se diviser, par ojiposi

tien au plasmode quieseent ofl les noyaux ont perdu cette capacité (V. p. 342).

Blastotrophisme, V. parasitisme.

Bodonispore, V. dinospore.

Chvlotrophisme, V. parasitisme.

Dinolaryon désigne le type structural propre au noyau des Dinoflagc-llés stricts, caractérisé par de nombreux

chromosomes généralement décomposables suivant leur longueur en chromomêres, l'absence de

membrane nucléaire, et le peu d'importance du caryosome (V. p. 424) par opposition au proto-

karyon et au mesokaryon, noyaux du type vésiculeux à membrane individualisée, à chromosomes

non décomposables en microsomcs à caryosome généralement volumineux. (V. Ohatton 1910 d).

A ce type structural statique, est l;é ce mode spécial de caryodiérèse que l'on peut appeler

dinomitose, caractérisé par le défaut du ftade de plaque é'iuatoriale. Mais ce caractère n'est

pas absolument général.

Dinospore. Flagellispore ayant la structure typique d'un dinoflagellê par opposition par exemple .'t la bodo-

nispore, qui a la structure d'une Hétcromastigine {Bodo).

Dystomie iiypertropJiique, inhibition des scissiojis cytaj^lasmiques c'est-k-dire le défaut de dissociation des énergides,

sous l'influence d'imc hypei nutrition, soit phagocytaire, soit parasitaire et qui aboutit à un étit

bi-quadri-nucléé ou plasmodial (V. p. 420, 421, 422).

Gonocyte, V. palisporogénèse.

Gonomère, V, trophomère.

Gonosphère. Une portion détachée du plasmode des Paradinidae, et évacuée do l'hôte, qui sporule h l'état libre

sous une enveloppe gélifiée (V. p. 347).

Histotrophisme, V. parasitisme.

Lymphotrophisme, V. parasitisme.

Palisporogénèse ou sporogénèse itérative. Production de poussées successives de spores à partir d'une môme cellule,

par scissions périodiques de colle-ci en deux cellules hétérodynames : le trophocyte qui reste long-

temps indivis et s'accroît et le gonocyte qui se divise et forme des sporocytes qui donneront eux mêmes

des spores. La période sporogénétique est le temps qui s'écoule entre deux divisions successives du

trophocyte. exprimé d'une manière relative par le nombre de scissions que le gonocyte a effectué

pendant ce temps. Exemple : la période est 5 veut dire qu'il y a eu 5 scissions du gonocyte, soit

32 sporocytes produits cntie deux ecissions du trophocyte. (V. p. 69, 101, 148, 261, 274, 315, 432.)

1. A l'exclusion de celles qui ont été établies dans les notes préliminaires (pour faciliter la t^^che des auteurs

de répertoires).
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Parasitisme. I.o? divcr? modos de parasitisme drs Pfridiniens (compte tenu à la fois t'ii si^gc du parasite ot de son

mode de mitrition) ont été définis de la manière suivante :

I.e paramlisme chylolrophe ou cliylotrophisnie est celui des formes intestinales qui n'ont point de

rapports immédiat savec l'hôte, et se nourrissent uniquement par osmose du chyle de celui-ci.

(Blustodinium, Sch.izodinivm^.

Le parasitisme histotrophe ou hlastntrophe (hUto- ou blastotropMsme) est celui des formes qid

quelque soit leur siôge, tirent au moins une partie de leurs nutiiments des tissus ou des cellules de

l'hôte. Il est médiat quand le parasite siège à l'extérieur des tissus ou des cellules et leur emprunte

par un appareil absorbant (Oodinium, Apodinium, Paulscnella). Il est immédiat quand le parasite

siège dans les tissus ou les cellules et absorbe par tout* sa surface (Duboscquella, Trypanodinium).

Le cas des Chytriodinium est intermédiaire entre ces deux-là. Le blast&troph^sme peut s'associer

au chylotrophisme (Haplozoon).

l-e parasitisme lymphotrophe (lymphotrophisme) est celui des formes qui vivent en pleine lymphe

de l'hôte sans s'attaquer immédiatement aux cellules ou aux tissus {Syndinium, Paradinidae).

Le phototraphisme est le mode do nutrition (dit auss' holophylique) des végétaux à pigments

assimilatcuTS et qui subsiste encore chez quelques Péridiniens incomplètement adaptés au para-

sitisme {Schizodinium, Blastodinium) où il est as&ocié r.u chylotrophisme. (V. p. 407 et suiv.)

Plasmode quiescent, Y. blastode.

Plasmodendrite'i. Les tractus cytoplasmiques. résidus fusoriaux, qui chez les Blastodinium pénètrent les masses

nucléaires du trophocyte au lepos et s'y ramifient, constituant une sorte de réseau trophique.

(V. p. 211.)

Période sporogénétique (v. palisporogénèsc).

Phototroph.isme, V. parasitisme.

Protolaryon, V. dinokaryon.

Sporogfnèse itérative, v. palisporogénèsc.

Sporocyte, V. palisporogénèsc.

Trophocyte, V. palisporogénèsc.

Trophoiiière. I/artiele .\ structure plasmodiale qui, chez les •Bladvloïdœ (Neresheimeria) ou les Ellobiopsidœ, est

fixé à l'hôte et fonctionne comme le trophocyte dans la palisporogénèse des Dinoflagellés, par

opposition aux gonomèrcs, articles qui 3e séparent du trophomère par cloisonnement, puis se déta-

chent et sporulent.
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1906 c. — La morphologie et l'évolution de VAmœbidium rectieola n. sp. commensal

des Daphnies. {Arch. Zool. exp. et gén.[^^sév.]V,N.eiB.,XXXUl-XXXYUl.)

*1907. — Nouvel aperçu sur les Blastodinides {Apodinium mycetoides n. g., n. sp.)
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="'1911 b.— Les Ellobiopsidae des crevettes bathypélagiques. {Bull. Se. France-

Belgique. Paris XLV, p. 186-206, pi. VIII.)
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1909. Delcourt (A.). Recherches sûr la variabilité du genre Notonecta (contribution
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G. Chierchia durante il viaggio délia R. Gorvetta « Vittor Pisani » negli
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Nathist. Ver. (N. F.), XI, p. 369-451, pi. X.)

1905. KoFOiD (Ch.). CraspedoteUa, a new genus of the Cystoflagellata, an example

of convergence. {Bull. Mus. Harmrd. Coll. Vol. XLVI, p. 163-165, 1 pi.)
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Protistenk. Suppl. I, p. 202-249, pi. XIII-XIV.)
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{Arch. f. Protistenk, XII, 109-130, 1 pi.)

1910. Léger (L.) et Duboscq (O.). Selenococcidium. intermedium Lég. et Dub. et
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pi. I-III.)
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1910. — Végétative und reproduktive Krscheinungen von ThalassicoUa {Festschr.

/, Rich. Ilertivig. I.)

1841. MûLLER (Joh.). Ueber den Bau des Pentacrinus caput-medusœ {Abth. der
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Péridinicns ^^hismodiaux.

Strasbourg, Octobre 1919.
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EXPLICATION DES PLANCHES

PLANCHE I

Genre Oodiniuin

Fia. 1-7. Oodinium Poucheti. x 210, sauf ô et 6 x 380 et 7 x 000.

FiG. 1. Individu adulte libre dans la mer : c. p., cicatrice pédonculaire.

Fia. 2. Très jeune individu libre.

Kg. 3. Individu adiilte en division longitudinale.

FiG. 4. Mue rejetée après la première division : c. p. cicatrice pédonculaire.

FiG. 5-6. Divisions des sporocytes au cours de la sporogénèse. pl.éq., plaquo équatorialo; fus, fuseau o'uo n

chromosomes ; cenlr, centrosomcs.

FiG. 7. Dinospore parfaite, fl. 7i^.> flagelle hélicoïdal ; fl. ax.\ flagelle axial ; n., noyau.

FlG. 8. Oodinium sp. Sporocyte en division, n, noyau.

FiQ" 9-16. Oodinium fritUlariae. x 380, sauf 9 x 42.

FiG. 9. Fritillaria pellucida portant sur le côté droit im Oodinium fritUlariae (Ood.) et sur sou champ interbran-

chial sept Apodinium mycetoides {Apod.) ; lev. dors, lev. venir., lèvres dorsale et ventrale du la bouche ;

par. phar., paroi pharyngienne ; c. s. phar., cul-de-sac pharyngien ; gl. phar., glande pharyngienne

end., endostyle ; spir. d., spiraculum droit ; z. oik., zone des oikoplastes (dorsale) ; œs., œsophage ;

cœur ; p. st., poclie stomacale ; p. int., poche intestinale ; a, anus ; test., testicule ; ov., ovaire ; yl.

glande ; queue.

FiG. 10. Jeune individu à rhizoïdes, fixé dans la région intestinale, tég., tégument de la Fritillairc ; par. in

paroi intestinale de l'hôte ; rh., rliizoïdes du parasite ; n, noyau du parasite.

FiG. 11. Parasite plus développé (lett. du 10 et dis., disque).

FiG. 12. Parasite subadulte, mais vacuolisé, fixé sur la queue (lett. ci-dessus).

FiG. 13, Parasite adulte, en place dans la région intestinale (lett. ci-dessus) et fib. péd. .silliouettc du faisceau de

fibrilles pédieux.

FiG. 14. Articulation du corps sur le coudyle (cond.) du disque chez un Oodinium près de se libérer (lett. ci-dessus)

Fio. 15. Coupe sagittale d'un Oodinium en place dans la région intestinale de l'hôte (lett. ci-dessus et cell. int

.

cellules intestinales de l'hôte ; plat, sir., plateau strié du disque ; zon. mue., zone de décollement de

la cuticule se préparant à la mue qui suivra la libération du parasite).

FiG. 16. Coupe obUque-transversale d'im Oodinium en place (lett. ci-dessus). Le faisceau des flbriUi-s est coupé

presque transversalement. Il n'y a du disque qu'un segment marginal.

PLANCHE II

, Genre Apodinium, A. mycetoides x 670, sauf 27.x 1300, 2U x 500, tt 30 x 950.

Fio. 17. Jeune individu sphérique encore enveloppé de son kyste, k, et porté sur son pédoncule dont on voit la

gaine, g, et l'axe cytoplasmique, a. c, prolongé par les rhizoïdes, r., au delà du ijoiut de pénétration,

p. p., dans l'hôte, x 950.

FiG. 18. Quatre individus à différents degrés de la croissance : lac, lacune aqueuse ; n., masse nucléaire scindée en

deux ou quatre lobes. On voit l'amincissement progressif de la membrane kysticiue.

FiG. 19. Individu prêt à subir la première scission montrant la position des noyaux. La cuticule, c, commence à se

décoller du corps pour former la première coque.

]'"IG. 20. Individu après la première scission : Ir., trophocyte ;
gn., gonocyte ; c, coque (prématurément déhiscente).

l'iG. 21. Deux individus en sporogénèse, le gauche au stade 1-2. le droit au stade 1-2-2. (trophocyte, </•.; sporo-

cytes 2, sp.2] sporocytesl, sp. 1 ; tous en division.) avec trois coques emboîtées C,, C^,, Cj. Le tro-

phocyte est accidentellement détaché du pédoncidc qui montre l'ampoule terminale, amp.

Fia. 22. Individu en pleine sporogénèse au stade I-2-4-n... (trophocyte, tr ; 2 sporocytes n + o : sp. n + 3 ;

4 sporocytes n + 2: sp.n + 2; 10 sporocytes restants n -i- 1 : sp. n + 1. Quatre coques déhiscentes

emboîtées, c. d., et une coque intacte, c.

FlO. 23. Vestige d'un individu dont il reste 5 coques déhiscentes. On voit l'ampoule pédonculaire : amp.

FlO. 24. Individu en involutiou avec trois sporocytes, sp., enkystés sur le trophocyte, Ir.

FiG. 25. Extrémités libres de pédoncules, après chute de trophocyte, montrant les ampoules terminales normale-

ment incluses dans le corps cytoplasmique.
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Fia. 26. IiKlividn dont le trophocyte précocement différencié en Gymnodinium flagellé est prêt à se libérer

/. h., flagelle hélicoïdal ;
amp., ampoule pédonculaire ; tg., tégument de l'hôte dans lequel le parasite

était enfoncé.

FlG. 27. Deux sporocytes incomplètement séparés en train de pousser leurs flagelles, /.

FiG 28. Gros individu engagé dans la lumière du spiraculum droit d'une Fritillaire. c. sp., cellule spiracidaire ; fr.,

frange ciliaire.

FiG. 29. Individu (vu par transparence) en sporogônèse dans le cul-de-sac pharyngien gauche de l'hôte, c. .s., cel-

lule spiraculaire ; fr., frange ciliaire ; rjL, glande pharyngienne
; p., parasite avec sporocytes libérés.

Dans^la glande pharyngienne se voient les terminaisons des rhizoïdes, rh., à'Apodinium externes',

Fio. 30. Aspect de sporocytes trouvés dans l'œsophage d'une Fritillaire à, Apodinium pharyngien.

PLANCHE III

Genres Apodinium, A, rhizophorum. et Parapodinium

Fia. 31-34. A. rhizophorum, sur la queue d'Oikopleura cophocerca. x 670, sauf 34 x 1300.

FiG. 31. Individu venant de subir une scission, tr., trophocyte
; gn., gonocyte ; c, coque ; col., columelle ; conà.

condyle ; rh., rhizoïdes.

Fia. 32. Individu plus avancé dans sa sporogênèsc. Stade 1-1-2 (trophocyte, gonocyte, 2 sporocytes n -t- 1, trois

coques déhiscentes et deux intactes). Col., columelle pédonculaire ; Coiid., condyle pédonculaire

ou articulation des rhizoïdes, rh., avec la columelle.

Fia. 33 et 34. Détails de l'appareil de fixation.

FiG. 35. Parapodinium stylipes sur la queue d'Oikopleura dioica. lac, lacune aqueuse ; cyt., cytoplasme ; n.

noyaux (dans le cytoplasme pariétal étalé contre la membrane).

PLANCHE IV

Divers Copépodes pélagiques parasités par des Péridiniens ( x 140).

FiG. 36. C'iausocalamis arcuicornis Ç dont l'estomac est distendu par trois individus de Blastodinium Pruvoti.

FiG. 37. Clausocalanus furcatus Ç contenant un individu de Blastodinium contortum var. hyalinum qui distend

l'estomac et l'intestin, à tel point qu'il paraît à première vue, contenu dans la cavité générale.

Fia. 38. Clausocalanus furcatus ç contenant dans son estomac fortement dilaté une vingtaine d'individus de

Blastodinium spinulosmn.

Fia. 39. Paracalanus parvus' Ç contenant un individu de Blastodiniurp, crassum.

FiG. 40. Corycœus rostratus Ç dont l'estomac contient de nombreux sporocytes de Schizodinium sparsum

FiG. 41. Paracalanus parvus Ç dont la cavité générale est envaliie par le plasmode de Sj/wrfmiMOT <Mr6o, qui distend

le céphalothorax du Copépode et le rend opaque. On remarquera que le tube digestif (t. d.) est forte-

ment comprimé, et l'aorte (ao.) respectée.

FlG. 42. Acartia clausi Ç (Dias longiremis) dont la cavité générale est'envahie par le plasmode de Paradinium
Poucheti.

PLANCHE V

Genre Blastodinium

Tous les parasites se trouvaient, sauf mention spéciale dans des Paracalanus à 4 pléonïtes.)

FiG. 43-49. B. spinulosum. x 450.

Fia. 43. Individu au stade I (trophocyte seul), c. coque ^..frangehélicoïdaledesspinulessurlacoque.interrompue

au milieu de la face gauche du parasite
; /. ant., portion antérieure et /. post., portion postérieuie de

la frange ; sil. h., sillon hélicoïdal à la surface du trophocyte dont la lèvre supérieure est la matrice

de la frange ; cyt. éq., cytoplasme équatorial de part et d'autre duquel un espace clair marque l'empla-

cement de chacun des deux noyaux ; sph., emplacement d'une centrosphère.

FiG. 44. Individu au stade I-l (trophocyte, t., et gonocyte, g.).

FiQ. 45. Stade 1-2 (trophocyte. t., et deux sporocytes, s., provenant de la division du gonocyte).

FiG. 46. Stade 1-4 (trophocyte, t., et quatre sporocytes, s.). Passage du stade 1-4 au stade 1-8.

Fia. 47. Stade 1-8.

FiG. 48. Stade 1-16.

Fio. 49. Forme scissipare. Stade 11-64. (Deux trophocytes ou futurs individus et soixante-quatre sporocytes).

yiG. 50-53. B. crassum. x 450.

FiG. 50. Jeune individu au stade 1-8, d'un Paracatenws à deux pléonites.

FiG. 51. Autre individu jeune au stade 1-32 d'un Paracalanus à deux pléonites. Mêmes lettres que pour B. spi-

nulosum (v. flg. 4:^).

FiG. 52 et 53. Individus au stade 1-128. Les franges (//•. ant. et fr. post.) n'ont été indiqnérs que sur la marge
du corps.
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PLANCHE VI

ricnro Blmtodiniiim (suite).

Fia. 54-55. BliiittoiJiniitm crauxuminoniritum. x 28(t.

Fia. 54. Individu solitaire au stade 1-228, compU^temont incolore, à hile (h.) h peu près entièrement obturé.

I., trophocyte.

Fin. 55. Individu solitaire scissipare au .stade l-I-;32, faiblement pigmenté. (, t., trophocytcs; nph., oentrosplièro

sp., sporocj'tes.

Fifi. 50-05. Blastodinium onjorme. x 4.'>0.

Fki. 56. Individu grCle, grégaire d'Oif/ioiin simiiiti, .an stade 1-2, faisant partie du même groupement que l'individu

représenté par la figure 5.

Fio. 57. Individu grêle Rrégaire, du mCme groupement que le précédent, au stade 1-4. Bans les deux individus

la frange des spinules (/.) est réduite ù. l'hélice antérieure.

Fir.. 53. Indiviihi grPIe solitaire iX'Oithona nana au stade 1-32, sans trace de spinules.

l'in. 59. Individu moyen grégaire iVUithona nana au stade I-IO, à frange (/.) à peu près complète.

Fki. 00. Individu moyen solitaire, trapu, scissipare, iX'Oithona ximilin, au stade I-I-64. 1. 1., trophocj'tes.

Flo. 01. Indix idu trajiu, solitaire, d'OUIiona ximiiis, au stade I-lO, à frange à peu près complète.

FiG. 6'2. Individu ovoïde, solitaire A'OUhona natia au stade 1-32, présentant des vestiges de frange

Fio. 63. Individu ovoïde solitaire, d'Oithonu similis, nionobl astique, au stade 1-128, sans frange.

Fia. 64. Individu ovoïde solitaire û'Oithona similis diblastique, au stade 1-16-256. t. trophocyte ; sp'., sporocytes

de première poussée ; sp'-., sporocytes de seconde poussée. Pas de frange.

FiG. 65. Individu ovoïde solitaire A'Oithona similis triblastique, au stade 1-1-16-512. Pas de frange, g., gono-

cjie.

PLANCHE VIT

Blastodinium Pruvoti

FiG. 66. Individu diblastique au stade 1-2-512. Remarquer, comme dans l'individu suivant, la faible pigmentation

du trophocyte, t., et des deux sporocytes de deuxième poussée (sp-.). Sporocytes de première poussée

sp\, (grégaire), x 290.

Fio. 67. Sporocytes de l'individu précédent montrant ce qui est apparent de la structure nucléaire (w.), et les

plastes équatoriaux (pi.), x 1300.

Fia. 68. Individu triblastique, au stade 1-4-32-512. (., trophocyte ; sp\, sp-., sp'., sporocytes de première deuxième

et troisième poussées (grégaire), x 290.

Fia. 69. Individu diblastique au stade 1-32-512 (grégaire), x 450.

FlO. 70. Individu monoblastique au stade 1-16 d'un Clansoralnnus (grégaire). Remarquer le bec antérieur et

l'absence de spinules. x 280.

Fia. 71. Individu monoblastique scissipare, au stade I-I-C4, d'un Olausomlanus k trois pléonites (grégaire), x 280.

Fl(t. 72. Individu monoblastique scissipare, au stade I-I-I-n, d'un Claasocalauus à trois pléonites. La coque

est déchirée, les sporocytes sont en voie d'élimination ; il restera trois trophocytes contstituant trois

individus nouveaux. Les deux trophocytes antérieurs résultent d'une division consécutive à celle

qui a séparé leur trophocyte mère du trophocyte postérieur, x 280.

Fin. 73. Individu très jeune, constitué seulement par un trophocyte solitaire dans un C7a((soc«/rt««.<t;\ deux pléonites.

On y remarquera le bec antérieur, b., un sillon hélicoïdal, sU. h. et une frange (/.)rudimentaires. Cen-

trosphères (sp/i.), substance nucléaire (m.), et plasmodendrites intranucléaires (p/rf. )très nets, x 450.

PlG. 74-77. Mitoses et scissions du trophocyte d'un individu monoblastique tel que celui représenté par la figure LI

FlG. 74. Trophocyte au repos (anaphase permanente), x 500.

Fio. 75. Ce trophocyte subit la scission correspondant à la mitose du stade précédent. Mais dans les deux cellules

filles, les noyaux sont déjà en mitose. Celle du trophocyte- (1-.) est moins avancée que celle du gono-

cyte (g) où les centrosphères sont déjà en opposition, x 500.

Fio. 76. Le trophocyte^, (t^) est passé à l'état de repos et son appareil nucléaire est flgé au stade d'anaphase.

Le gonocyte est en voie de scission et dans chaque moitié les noyaux sont déjà en an.aphase. x 500.

Fia. 77. Trophocyte au repos. Dans les gonocytes, mitoses conjuguées de chacun des deux noyaux, séparés par

la ligne médiane sombre qui représente le cytoplasme équatorial du stade précédent laminé entre

les deux noyaux dont l'axe a tourné de 90°. x 500.

FiG. "î'his. Individu' soUtaire dégénérescent, réduit au trophocyte dans un Clausocnliima adulte, x 280.

PLANCHE VIII

Genres Blastodinium (suite) (-t Schizodiniinn

Fia. 78-80 his. Blastodinium Mangini. x 450.

Fin. 78. Individu monoblastique au stade 1-128.

Flfi. 79. Individu diblastique au stade 1-4-128. ^, trophocyte; .?/>', sporocytes de première poussée ; s-p- sporo-

cytes de deuxième poussée.
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FiQ. 80. Individu réduit au trophocytc. n., uoyau ; l., lacune aqueuse ; sph., controsphèrc.

Fia. 80 bis. Sporocytcs évacués poussant leurs flagelles, x 1300.

Fin. 81-82. Blastodiniuw^ Mangini, var. oncnae. x 450.

FlG. 81. Individu au stade I-l. Remarquer la petite taille du trophocyte (t.) par rapport à celle du gono-
cyte (g.).

Fia. 82. Individu au stade 1-128.

Fia. 83-87. Blastodinium navicula. x 450.

Fia. 83. Individu au stade 1-8.

Fio. 84. Individu au stade 1-32.

Fia. 85. Individu au stade 1-64.

FIG. 86. Individu au stade 1-128.

Fia. 87. Individu réduit au trophocyte en division longitudinale, pyr., pyrénoïdes.

FiG. 88-90. Blastodinium elon/jalum. x 4.')().

FiG. 88. Individu réduit au trophocyte. n., noyau ; L, lacune aqueuse
; pyr., pyrénoïdes sil., sillon héli-

coïdal.

Fio. 89. Individu au stade 1-128.

FiG. 90. Individu scissipare au stade I-I-128.

Fia. 91. Schizodiniumsparsum. x 4â0. Eléments isolés biénergides tels qu'on les trouve dans le tube digestif de

Corycœus rostnittis,

PLANCHE IX

Genre Blastodinium (suite).

FlG. 92-99. Blastodinium contortum. x 280 sauf 99 et Q9bis x 950.

FiQ. 92. Jeune individu monoblastique d'un Paracalanus à deux plêonitcs, au stade 1-8. T.. trophocyte ; sp.

sporocyte.

Fio. 93. Jeune individu diblastique d'un Paracalanus à trois pléonites au stade 1-8-64.

Fia. 94. Individu diblastique d'un Paracalanus Ç à quatre pléonites, au stade, {Contortum type moyen).

Fia. 95. Individu triblastique (type très tordu).

FiG. 96. Individu triblastique (type très tordu).

Fia. 97. Individu trétrablastique (type détordu).

FiG. 98. Individu à huit feuillets de sporocytes, (type détordu).

FiG. 99. Sporocyte isolé, n., noyau.

Fio. 996m. Dinospore mûre, et deux stades d'altération de celle-ci provoquée par le confinement entre lame et

lamelle.

FiG. 100-104. Blastodinium contortum, var. hyalinum. x 280.

Fia. 100. Individu triblastique au stade à torsion rudimentaire.

FiG. 101. Individu triblastique au stade à peu près complètement redressé.

FiG. 102. Individu à quatre feuillets de sporocytes incomplètement détordu.

FIG. 103. Individu triblastique à très faible torsion.

Fia. 104. Jeune individu monoblastique au stade 1-1-8, à très faible torsion.

PLANCHE X

[Genre Blastodinium. Cytologie

(Fixations au liquide de Bouin, sauf l'individu 113 fixé au Flemming).

Fio. 105-113. B. spinulosum.

Fio. 105. Individu entier coupé sagittalcment (col. hém. ferr.). T., trophocyte avec ses deux noyaux, n. ; leurs

nucléoles, nucl., et les centrosphères, sph.; cyt. éq., le cytoplasme équatorial ; S., sporocyte avec ses

deux noyaux, a., et le réseau chromoplasMque, ehrjd., très sidérophile. x 500.

FiG. 106-107. Coupes tangentielles de trophocytes (col. hém. ferr.) montrant deux aspects du réseau chromo-

plastique, chrpl.; sph., centrosphère ; n., noyau, x 500.

Fio. 108. Portion antérieure d'ime coupe d'un trophocyte (col. hém. ferr.) montrant la structure nucléaire :

chromatine filamenteuse (vhrt.) indice d'une prochaine caryodièrèse, et plasmodendrites intra-

nucléaires (pld.) ; nucléoles, nucl. On y voit aussi la centrosphère, sph., son archoplasme, archpl. et des

fragments du réseau chromoplastique, chrmpl. x 960.

FiG. 109. Portion d'un trophocyte mal fixé (col. hém. ferr.) où par suite de la contraction de la masse chromatique

chrt., les plasmodendrites (pld.) et leurs rapports avec le cytoplasme sont bien mis en évidence ;

nucl., nucléole, x 960.

Fio. 110. Coupe transversale d'un trophocyte (col. hém. ferr.). chrt., chromatine; pld., plasmodendrites; nucl.,

nucléole ; chrpl., réseau chromoplastique, x 960,
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Fio. 11 1-112. Dniix sporocj'toR, l'un coupé transvi^lsalpiiiont, rniifrr lonâitinlinaloiYirnt pour montror la <ttnirhirR

iiiioirairo inTidinionne récupiTùo au cours de la sporogém^sp. rhrpl., réseau chromoplastiqup. x !)G0.

Fio. 11^. Individu coupé sub-sagittaloiiieut, (col. safranlne) montrant la répartition de la graisse, gr., se super-

posant à celle du réseau chromoplastlque, rhrpl.: n., noyau ; spfi., centrosphêre. X 500.

i'io. 114-121. Blaslodiniutn crastiiun.

Fin. 114. Indi\1du coupé sub-.sagittalenient (col. hém. ferr. éosine). T., trophocyte avec ses deux noyaux, n.

leur chromatine homogène et acidophile, cliH.; leurs nucléoles, niwl.; leurs plasmodendrites, pld.;

les centrosphèrcs, sph.; et leur archoplasme, archpl. Dans les sporocytes, .S'., le noyau, n., a récupéré

la structure péridinicnne caractéristique, x 070.

FIG. 115-117. Différents aspects correspondant à différents états de la centrosphêre. x 2:i00.

Flfl. 118. Deux états du périplaste correspondant à une élaboration plus ou moins avancée de la coque, (liém.

ferr. éosine.). X 2300.

Fio. 110-121. Mitoses dans les sporocytes au stade l-i. chrs., chromosomes; sph., spiiére ;
/«-';., fuseau cen-

tral. X 060.

PLANCHE XI

Oenrc Blastodininm. Cytologie (suite)

(Fixation au liquide de Bouin)

Fio. 122-120. E. rnnoti.

Fio. 122. Individu trililastique coupé sasittalement (col. hém. ferr. ésosine). T., trophocyte avec ses deux noyaux ;

leur chromatine acidophile (rhrt.). leurs nucléoles (wwrf.), leurs plasmodendrides [pld.) et les deux

centrosphèrcs (sph.) S„ sporocytes do première ; 6',, sporocytes de seconde et S„ sporocytes de

troisième poussée. On remarquera la basophilie progressive de la chromatine et la disparition

concomitante des nucléoles au cours de la maturation des sporocytes. x 670.

Fio. 1 23. Fragment d'un trophocyte montrant la structure de la centrosphêre et la formation par elle des nucléoles

nitcl., qui émigrcnt dans le noyau le long des plasmodendrites. rhrt., eliromatine. (eol. hém. ferr.

éosine). x 3450.

Fio. 124. Trophocyte en caryodiérèse à la prophase. Les centrosphères (sph.) se sont déplacés vers Téquateur

nucléaire, puis dédoublées. La chromatine s'est organisée en chromosomes (e/()-.?.) orientés vers les

centrosphèrcs. (col. hém. ferr. ) x 2300.

FIO. 125. Trophocyte, T.; sporocytes, S a et S b, en caryodiérèse à la mésophase, Dans le sporocj't-e 6 (,S7>) on

voit le fuseau de séparation des centrosphères (/ms). Orientation des chromosomes (chrs). Dans
le trophocj'te, T., les fibres du fuseau se sont écartées et constituent les plasmodendrites (pld.)

dont quelques-uns sont déjà coupés par la lame cytoplasmique équatorialc {ryl. éq.). Orientation

des chromosomes (chrs.). x 2300.

Fio. 120. Trophocyte très jeune en mésophase caryodiérétique, montrant la transformation des fibres fusoriale

résiduelles en plasmodendrites (pW.) et la migration des grains nucléolaires (r»<f^) la long de ceux-ci

à partir des centrosphères («p/;.). x 2300.

Fio. 127. B. rontortum.

Individu pentablastique montrant la basophilie progressive de la chromatine et la disparition des

nucléoles au cours de la sporogénèse. T., trophocyte ; S, S,, S-^, S., S^, poussées successives de sporo-

cytes. X 670.

PLANCHE XII

Genre Syndinium chez Paracalanns et Clausocalanus (in vivo) x 140.

FiQ. 128-120. Paracalanus parvus indemmcs.

Fio. 12S. Jeune individu à trois pléonites pour montrer l'organisation générale et l'ébauche génitale (gon.);

t. d., tube digestif
;
gland., sa région zymogène; nerv., système nerveux ; cœ., cœur ; ao., aorte.

Fio. 129. Mâle à l'avant dernier stade pour montrer l'organisation générale : le testicule (test.) avec son sper-

miducto (spd.), et la masse adipeuse (gr.). Mêmes lettres que pour 128 et en plus art. rer., artère

récurrente résultant de la bifurcation de l'aorte.

FiG. 130-134. Paracalanns infestés et envahis à divers degrés par le plasmode de Syndinium iurbo.

Fio. 130. Jeune plasmode sphérique encapsulé (synd.), accolé à l'intestin , soulevant sa basale, et comprimant la

glande génitale qui est déjà altérée (gon.).

Fui. 131. Plasmode plus développé, encore encapsulé (Synd.). Dans la cavité tlioraciquc un très jeune trématode

(trém.). La glande génitale a disparu.

Fio. 132. Plasmode dont la capsule a disparu. Vestige de la glande génitale (gon.).

Flfl. 183. Début de l'expansion libre du iJasmode ; lobe en croissance vers la tête (/o6.). Région du plasmode
altérée par suite de la comiiression (ait.).
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Fia. 134. Copf'podft dont. In ravitô géilôralp est complôtcmcnt onvahio par le plasmode, dont un lobe pénètre dans

l'antenne. Le tube digestif (t. d.) est comprimé, mais l'aorte (ao.) et le cœur (cœ.) sont respectés. Le

plasmode est chargé de grosses concrétions (concr.). Il ne présente encore aucun indice de la résolution

en spores. Ce dernier stade est représenté par la flg. 41, pi. LIV.

Fio. 135. C'iausocalaniis arcuicomis dont la cavité générale est à moitié envahie par un plasmode massif crcusJ

d'une grande lacune, et chargé de fines concrétions (Syndinium canim, n. sp:).

PL.\NCHE XIII

Genre Sijndinmm. Plasmode et dinospores (in vivo), x 1300, sauf 136, 137 et 144 x 9.^0.

Fia. 136. Très jeune plasmode (Synd.) encapsulé (raps.), situé dans la paroi intestinale, dont il distend la basale,

bas. Sur celle-ci se fixent des cellules migratrices (leuc.) ; le plasmode renferme des concrétions {coticr.)

,

ép. int., épithélium intestinal ; br., sa brosse
;
gland., cellules zymogènes.

Fi«. 137. Portion périphérique d'un plasmode (Synd.) en voie d'extension dans les faisceaux musculaires, m.,

du thorax ; concr., concrétions ; lob., lobe d'infiltration.

Fin. 138. Aspect d'un plasmode sans concrétions, à un fort grossissement. On distinguo à peine les noyaux et

leur structure. Le cytoplasme est absolument homogène.

Fin. 139. Aspect d'un plasmode altéré par compression à l'intérieur du Copépode. Les noyaux sont devenus réfrin-

gents et le cytoplasme granuleux.

FiG. 140. Aspect d'un plasmode altéré et diffluent au contact de l'eau de mer.

FiG. 141. Aspect d'un plasmode à concrétions.

FiG. 142. Aspect d'un plasmode à concrétions, au moment du clivage. Au-dessous, clivage d'une concrétion.

FiG. 143. Masse résiUtant d'une première fragmentation du plasmode, montrant les noyaux et dans le cytoplasme

les trichites résultant du clivage des concrétions.

FiG. 144. Futures dinospores dans l'antermule.

FiG. 145. Masse polyénergide (les noyaux ne sont pas visibles) à la surface de laquelle se dessinent les sillons (siZ.)

des futures dinospores. Les flagelles (/?.) ont déjà poussé et les trichites (trich.) ont pris la disposition

régulière qii'ils montrent dans la dinospore mfiro (flg. 146) le long du sillon longitudinal. (Corycœus

renvutus).

Fio. 146. Dinospores mûres (macrospores) ;\ im seul tour de spire, h trichites locaUsés le long du sillon

longitudinal qui est rcctiligne. sil. long., sillon longitudinal ; sil. h., sillon hélicoïdal ; 11. a., flagelle

axial ; f,. h., flagelle hélicoïdal ; trich., trichites. {Corycœus venustus).

Fia. 147. Dinospore fixée par un pédicule mucilagineux sur la cuticule d'un Corycœus venuatus. trich., tnchito'i

FlQ. 148. Dinospores mûres (macrospores) à un tour et demi de spire, à sillon longitudinal légèrement spi-

ral, et à trichites uniformément répartis. {Paraeidanus parvus).

FiG. 149. Dinospores mûres (macrospores) à deux tours de spire, siUon longitudinal très spiral, trichites

>miforraément répartis. Inversion des pôles. (Corycœus venustus).

FiG. 150. Dinospores mûres (microspores «) trapues sans pyrénoïde (Paracalanus -parvus)

FiG. 151. Dinospores mûres (microspores j?) élancées, à pyrénoïde postérieur, dont deux non encore complète-

lent individualisées. (Paracalanus parvus.).

Fio. 1516i.ç, Dinospores de Syndinium ? d'ime carapace viAa A'Oïthonn similis, x 130.

PLANCHE XIV

Sijndinium turbo. Cytologie

(Bouin-Duboscq, sauf 155 au Flemming, Hematoxylinc ferrique). x 130 sauf 152 x 180.

Fio. 152. Coupe sagittale d'un Paracalanus parvus Ç adulte dont là cavité générale est remplie du plasmode

parasite, int., intestin ; œs., œsophage; nerv., système nerveux ; ao., aorte ; n., noyaux du plasmode.

FiG. 153. Portion d'une coupe subsagittale d'un Paracalanus parvus à trois pléonites, montrant à côté du rudiment

génital (gon.), un jeune plasmode encapsidé accolé à l'épithélium digestif, eut., cuticule du copépode ;

hyp., hypodcrme
; gland., cellule glandulaire stomacale ; muscl. cire, muscle circulaire de l'intestin ;

membr. membrane d'enveloppe de l'intestin; caps., capsule fibreuse autour du parasite; nud.,

nucléole ; ehrom., chromosome. On remarquera ici comine dans les autres figures de noyaux en

activité la fixité du nombre des chromosomes (10).

Fia. 154. Portion d'une coupe de Paracalanus parvus, montrant le plasmode en pleine prolifération. (Mêmes

lettres qu'en 153.)

Fia. 155. Noyau.x en mitose d'un plasmode comme celui de la figure 154, mais fixé au Flemming fort.

FiG. 150. Portion d'mie coupe de plasmode de Syndinium qui coexistait dans l'hôte avec un plasmode A'Aleln-

dinium microsporum. Le ralentissement des divisions a permis de saisir la structure du noyau syu-

dinien au repos, n. synd., noyau syndinien ; n. at., noyau atelodinien.
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Fin. 157. Coupe d'iino portion do i)la.siiiO(lo avoc noyaux au tlornior stade do la pycnose.

l'io. l.'iS. Portion do frottis effectué avec un plasmode en voie de résolution. Ou y voit des masses présporale.s de

diverse importance dont les noyaux sont ;\ un stade rappelant les sta<los en bouquet d'une spernia-

togénèse.

Fio. 159. Portion d'un frottis de plasmode présporal un peu plus avancé que le précédent. Lesjnoyaux sont beau-

coup pHis condensés.

Fio. 160. Portion de coupe d'une anteiiiiulc de Piiraralanus renfermant des dinospores individualisées.

Flo. IGOfci's. Dinospores mfires (frottis d'un C'opé])Oile rempli de ces éléments).

PLANCHE XV

Paradinium Poucheti (m vivo)

Fifl. IGl. Réjjion dorsale (VAcurtin clauni, où l'on voit entre le tube digestif (ép. int., épithéliuni intestinal) et

l'aorte (ao.) des éléments amoeboïdes agrégés en réseau (flloplasmodc initial) qui représentent le

parasite (Par.), (jr., globule adipeux dans la paroi intestinale ; tég., tégument dorsal du copépode.

X 210.

FiG. 162. Région dorsale d'Acartia claiisi. Le plasmode (Par) est constitué. 11 s'étend par lobes ; rœ., cœur, gland.

cellules zymogènes de l'intestin (int). x 210.

Fio. 163. Région dorsale d'une .IcrtrtiVt clausi. Le plasmode devient massif par places. Il s'étend sous forme de

lames ou do trabécules. On distingue la lame pariétale (/. par.), et la lame viscérale (Z. vkc.) x 210.

Fio. 165. Gonosphère peu après sa formation. L'enveloppe gélifiée (gel.) a, agglutiné des particules minérales,

coq., coque protégeant la gonosphère ; n., noyaux du plasmode. x 450,

Fio. 166. Gonosphère dessinée ime heure après l'évacuation. La couche gélifiée commence à se dissoudre ;lc plas-

mode s'est résolu en éléments amoeboïdes (am.). x 450.

Fia. 167. Eléments amoeboïdes (futures spores) associés en chaîne (flloplasmode présporal) dessinés après écrase-

ment de la gonosphère. ?(., noyau; psdp ^?., pseudopode filiforme, psdp dig., pseudopode digiti-

forme. x 1300.

Fio. 168. Gonosphère miire dont l'enveloppe gélifiée s'est dissoute et d'où les spores sont prêtes à sortir.»., noyau

d'une spore, x 450.

Fig. 169. Amibe résultant peut-être de la transformation d'une bodonispore. x 2000.

Fio. 170. Flagellispores (bodonispores) telles qu'elles sortent de la gonosphère. n., noyau ; 6., bec antérieur;

sil. h., sillon hélicoïdal rudiraeutaire, et son flagelle (fl. h.). La bodonispore est vue par le sommet.

X 1300.

PLANCHE XVI

Genres Atelodinium et Paradinium (In vivo)

Fig. 171-176. Atelodinium paraiiitieum

Fio. 171. Jeune Paracalanus parviis à trois pléonites montrant la végétation du plasmode(vl/.) au début, gland.

région glandulaire du tube digestif ; nerv., système nerveux ; cœ, cœur ; ao., aorte, x 140.

Fio. 172. Paracalanus parrus envahi montrant la différenciation du parasite en plasmode quiescent (At.) et

blastodes (blast.). On y voit aussi le manchon plasmodial périnerveux. x 140.

Fig. 173. Paracalanus parvus dont le plasmode est entièrement quiescent. x 140.

Fig. 174. Lobe de jeune plasmodi; accolé à l'épithélium glandulaire du tube digestif (comparer avec un Syndi-

nium au même stade, flg. 136). n., noyau ; nucL, nucléole, x 1300.

Fig. 175. Fragment d'un plasmode comme celui que représente la flg. 172. A gauche un blastode (blast.), ;\

droite le plamsode quiescent. x 1300.

Fio. 176. Fragment d'un plasmode entièrement quiescent comme celui que représente la flg. 173 »?., noy.au.

X 1300.

Fig. 177. Atelodinium mierosporum. Fragments de plasmode expulsés par écrasement du Paracalanus, et arrondis

au contact de l'eau de mer. Pas de sécrétion gélifiée comme chez Paradinium Poucheti. x 1 300.

Fio. 178. Spores A'Atelodinium microsporum. x 1300.

Fia. 17 J. Spores à rostre d'identité incertaine, x 1300.

Fia. 180. Masse de deux spores non encore individualisées simulant une copulation, x 1300.

Fio. 181-183. Paradinium d'identité incertaine, x 1300.

Fig. 181. Sac sporifère accolé à la furca d'Oithonu plumifera, correspondant à la gonosphère de P. Poucheti au

stade de filoplasmode de présporal. am., élément anioeboïde. x 280.

Fio. 182, Masses plasmodiales expulsées par l'anus d'un jeune C'iausocalanus arcuicornis. x 200.

Fui. 183. Une «les deux masses plus grossie montrant les petits pseudopodes dactyliformes superficiels, qui témoi-

gnent de l'activité aniiboïde du plasmode. x 450.
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PLANCHE XVII

f!(^nrL's Puradinlmn et Atelodinium . Cytologie, x 1300 sauf 184 x 180.

Fi.\ation Bouin-Duboscq. Coloration à l'hématoxyline ferrique

Fio. 184-186. Paradinium Poiicheti. Cytologie.

FlQ. 184. Coupe oblique, stibfrontale A'Acartia Clmisi dont la cavité générale est encombrée par le plasmode

parasite, œs., œsophage; M., intestin; nerv., système nerveux (ganglion cérébroïde) ; wî/.sc/. /,,

muselés coupés longitudinalenient; muscl. t. muselés coupés transversalement; ao., aorte; lac,

lacune circulatoire ventrale ; bl., blastodc ; pt. q. 1 ; plasmode quiescent au premier stade ; pi. q. 2

,

plasmode quiescent au second stade.

Fia. 185. Fragment du plasmode montrant des blastodes (6/.), le plasmode quiescent an premier stade. q)l. q. 1

et au second stade, pi. q. 2, à noyaux auréolés.

FiG. 186. Gonosphère colorée en naasse et dessinée en coupe optique, n., noyau
;
pycn., noyau en pycnose ?

FiQ. 187-188. Atelodinium microsporum.

FiG. 187. Fragment du plasmode développé au contact du tube digestif (région glandulaire, gland.).

Fio. 188. Fragment d'un plasmode à chromatine très basophile.

FiG. 189-190. Atelodinium parasiticum.

Fio. 189. Jeune plasmode en voie de prolifération autour du système nerveux, nen.;bl., blastodes dont un montr.»

tous ses noyaux en mitose ; pi. q., plasmode quiescent.

FiG. 190. Plasmode sénescent, et blastode, 6/., enclavé.

FiG. 191-193. Spores à rostre.

FlG. 191-192. Stade en bouquet et formation du blépharoplaste (bph.).

Fio. 193. Deux spores montrant le blépharoplaste aciculé (blph.) ; ?»., noyau.

PLANCHE XVIII

Genres Trypanodinium et Neresheimeria

FiQ. 193-194. Trypanodinium ovicola. x 2000.

Fia. 193. Dinospore mûre.

Fia. 194. Sac ovigère d'Oithona minuta montrant un œuf non segmenté, a?, uaœuf segmenté, œ. seg., et deux œufs

(œ. par.) dont le cytoplasme a été remplacé par une masse plasmodiale. Les autres œufs sont réduits

à leur coque vide, x .'iOO.

Fio. 195-200. Fritillaria pellueida et Neresfieimeria catenata.

FlQ. 195. Plaque sjnieytiale d'un testicule non mftr (test.) : n. sync, un noyau de l'organe syncytial. La plaque est

encore éloignée de la marge postérieure du corps, qui n'est pas représentée, x 670.

FiG. 196. Plaque sjucytiale d'un testicule presque mûr, déjà rapprochée de la marge postérieure du corps (6.).

X 670.

FiG. 197. Plaque syncytiale d'un testicule mûr, écrasée entre celui-ci et la paroi postérieure du corps (6.). x 670.

Fia. 198. Parasite jeune montrant la différence de structure entre ses noyaux (n.) et ceux appartenant à la plaque

syncytiale (m. syw.) dans laquelle il est logé et dont il a produit l'hj'pertrophie. Les rhizoïdes

antérieurs (rh. ant.) et postérieurs (r/i. post.), l'étui (et.) appartiennent à la plaque syncytiale.

X 500.

Fio. 199-200. Sporosphères de Neresheimeria en bipartition, ii l'état libre, x 390.
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