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Photographies de quelques aspects de I'ccuf de Pleurodéle an début du
développement : A (Faf fécondé en vue latérale, Tache de maturation au
pole animal; B, (uf fécondé v obliquement par le pole animal au moment
ot débute le premier elivage. Position du globule polaire au milieu de la
tuche de maturation. Celle-ei s’é¢lire. A droite, on voit Pamorce du sillon

du premier clivage, A gauche, la zone plus sombre en V correspond au
point de pénétration du spermatozoide fécondant; . Stade 2 blastoméres:
. Stade 4 blastomdéres, 'un et Panlre vus par le pole animal: 15 ¢l 9. Stade 8,
vie oblique intéressant essentiellement U'hémisphére animal. l.es -1 blaslo-
méres supérieurs sont pigmentés, I<n 13, edté dorsal montrant le relévement
de la zone pigmentice qui s’arréte a la limite inféricure des blastomeéres ani-
maux. Au-dessous, région du croissant Jdépizmenté. En F, coté ventral, le
pigment noir descend au-dela des blastoméres animaux et couvre une impor-
tante partie des blastoméres végétatifs. L’indication de la symétrisation
est extrémement nette. (Original.)
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Les problémes que pose le déve-
loppement embryonnaire sont tous
ceux que comporte la vie ramassée
sous son aspect le plus condensé,
en un germe riche des possibilités
de son avenir, de sa capacité
de créer un organisme inventeur
d’adaptation, éventuellement créa-
teur du psychisme le plus élevé.

Albert Darcq.
(1948)
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PREFACE

Cet ouvrage a été concu comme une introduction auz études
d’embryologie expérimentale. Son but est de présenter les éléments
de base de cette discipline & Uintention d’étudiants dont les études
biologiques sont déja avancées.

Ezposer les problémes, montrer comment leur solution a pro-
gressé, définir les concepts auxquels on a aboutt, marquer les limites
de nos connaissances, présenter les incertitudes qui demeurent,
telles ont été les voies majeures de Ueffort tenté dans cette synthése.

Le développement considérable pris aw cours des derniéres
décennies par les recherches embryologiques, la tendance cons-
tante vers une analyse causale des phénoménes, ont élargi un
champ que les études descriptives permettaient naguére de définir
assez facilement. Actuellement, en effet, la cytologie, les méca-
nismes de la sezualité, la biochimie, la génétique physiologique,
Uendocrinologie, sont des domaines qui interférent constamment
dans Uétude des problémes du développement. Aussi n'est-il pas
tellement aisé de tenter une synthése des faits connus, et de pré-
senter leur enchainement. En fait, & un niveau donné, cette tdche
sollicite la collaboration de divers spécialistes travaillant en équipe.

Lorsque, votci quelques années, J’ai entrepris de préparer ce
livre, je n’ai certes pas sous-estimé les difficultés qui se présentaient,
pas plus que les limites et les imperfections qui devaient en résul-
ter. Mais d’autre part, j’avais le sentiment que notre littérature
biologique de langue francaise n’était pas tellement riche en
mises au point ayant un caractére général. Il y a aussi quelques
avantages didactiques @ exposer selon une vue unitaire l'ensemble
des problémes du développement embryonnaire.

L'ousrage devant rester par son volume d’une ampleur raison-
nable, je me suis limité & la présentation des données fondamen-
tales. J'ai réduit 'exposé des questions touchant & la gamétogenése,
& la biochimie, au développement larvaire, et j’ar laissé de coté
les problémes de la régénération. Nous disposons déja pour ces
sujets d’excellentes mises au point. En revanche, j’ai donné une
certaine ampleur aux trovs derniers chapitres. Deux sont relatifs
au réle du noyau dans le développement embryonnaire, le troi-



10 PROBLEMES ET CONCEPTS DE L’EMBRYOLOGIE

stéme traite de la hgnee germinale dans U ontogenese Cette exten- -
sion se légitime, a mon sens, par Uavenir promzs a ces domaines
et aussi, pour le dernier chapltre, parce que j’ai éprouvé un plaisir
particulier & traiter des questions qui me sont plus spécialement
familiéres.

Dans le choiz des faits, je me suis efforcé de retenir souvent
des cas concrets. Sans négliger les contributions apportées par
Uensemble des chercheurs, j’ai préféré pour un probléme donné,
analyser avec quelques détails une expérience ou un groupe d’expé-
riences typiques, plutét que de faire une revue extensive des tra-
vaux connus. L’tllustration, aussi abondante que possible, a été
exécutée avec talent par la dessinatrice de mon laboratoire,
Mme Rognié-Tiennot, que je remercie vivement de son dévouement
et de sa collaboration.

La bibliographie est divisée en deux parties. Une premiére
série de références se rapporte aux ouvrages généraux et & des
articles de mise au point. Dans une seconde partie sont groupés
les travauz cités dans le cours de Uouyrage. Ainst le lecteur
sera-t-il & méme de trouver les éléments d’une information plus
poussée, sur des points sollicitant particuliérement son attention.
Un index des auteurs et des matiéres compléte la présentation.

Je dots & Uamitié de Jean Rostand d’avoir préparé ce livre.
Il m’avait demandé naguére une courte mise au point sur le
sujet. Avec beaucoup de libéralité il a encouragé le développement
du projet primitif. 1l m’est agréable de lui exprimer mes remer-
ciements. C’est avec le méme plaisir que je les adresse aux édi-
teurs, les directeurs de la Librairie Gallimard, qui ont bien voulu
accepter Uouvrage pour leur belle collection « I’ Avenir de la Science. »

Saint-Briac
15. IX. 56.



CHAPITRE I

L’EMBRYOLOGIE

Introduction. — Apercu historique. — Les étapes du déve-
loppement embryonnaire. — Signification de I’ceuf et du déve-
loppement embryonnaire.

INTRODUCTION

L’embryologie se propose de suivre le développement de
Pindividu, depuis l'ceuf jusqu'au moment ou, les organes
essentiels étant mis en place et ayant acquis une capacité
fonctionnelle suffisante, le jeune peut mener une existence
libre. Cette phase initiale de I'ontogenése couvre essentielle-
ment la période préfonctionnelle de I'individu. Elle est carac-
térisée par des divisions et des mouvements cellulaires,
des différenciations cytologiques, histologiques et morpholo-
giques.

Le développement embryonnaire conduit, selon des séquences
ordonnées, de I'état d’organisation relativement simple repré-
senté par I’ceuf fécondé, aux structures de plus en plus complexes
dont I'adulte manifeste le plein épanouissement.

C’est un fait d’observation banal, en effet, que la vie d’un
organisme est de courte durée, si on considére celle-ci a
T’échelle du temps géologique. Périodiquement, I'individu
aprés avoir atteint la haute différenciation structurale de
Iadulte, meurt et c’est & partir d’un état plus simple, I'ceuf
précisément, qu’un nouvel é&tre, relayant le parent, assurera
la pérennité de la lignée. Ce retour périodique & 1'état unicel-
lulaire apparait ainsi comme s’il était une conséquence de la
complexité de 'adulte. Le phénoméne est si général chez les
étres vivants qu’on le considére comme un des critéres per-
mettant de définir la vie,

Il existe un second mode de reproduction dit asexué, beau-
coup moins répandu. Dans ce cas, ¢’est une partie plus ou
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moins importante de l'individu souche qui se détache du
parent. Ce fragment, aprés avoir subi une véritable embryo-
génie partielle, reconstitue un individu. Les faits de bouturage,
de reproduction par propagules, par bourgeons, par scissipa-
rité, correspondent i ce type de transmission de la vie, et,
en un sens, on peut considérer que c’est le méme individu qui
continue. Les faits de reproduction asexuée, liés d’ailleurs a
ceux de régénération, sont encore un aspect du développement
embryonnaire.

APERCU HISTORIQUE

Les problémes du développement embryonnaire sont de ceux
qui, dés les temps les plus reculés, ont sollicité la curiosité de
I'esprit humain. Ils s’imposent dans la vie courante & tous les
hommes, qu’il s’agisse de notre propre genése ou de celle des
animaux domestiques. Leur étude est méme directement abor-
dable sous sa forme la plus simple, la plus immédiatement sen-
sible, lorsqu’on considére par exemple le développement de
I'ceuf d’une poule, celui d’une ponte de grenouille, ou encore
le feetus d’un Mammifeére.

Longtemps, malgré tout, les tentatives n’ont guére pu
dépasser une observation grossiére, et c’est seulement avec
le x1x® siécle que 'embryologie s’est constituée sous sa forme
moderne. Toute connaissance valable, tout progrés en ce
domaine sont liés en effet & d’impérieuses servitudes.

Les stades initiaux de P'embryogenése se déroulent dans
I'ceuf, c’est-a-dire & P’échelle microscopique. La plupart des
ceufs des Invertébrés accessibles a4 I'observation ont une dimen-
sion de I'ordre de 100 & 200 p. 2, ceux des Amphibiens mesurent
généralement de 1,5 & 2 millimétres. Il est certes de gros ceufs,
tels ceux des Poissons et des Oiseaux. Cependant le volume
total, dans ce cas, ne doit pas faire illusion. Ainsi, dans la
cellule-ceuf de la poule représentée par le jaune, la zone fon-
damentale, au moins au début, est la cicatricule, c’est-a-dire
la petite plage blanchétre située superficiellement au péle supé-
rieur. Il résulte de cette premiére servitude que faute de
moyens optiques appropriés — microscope, loupe perfection-
née — toute observation reste nécessairement superficielle. Or,
le. microscope fut inventé en 1590 par les Hollandais Hans
et Zacharias Janssen, la premiére notion de cellule, d’ailleurs
trés approchée, est due 3 Robert Hooke (1665).

1. Le micron () est le millidme de millimétre.
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Pendant une grande partie de son développement le germe,
s’il se complique et si ses grands organes se définissent dans
leur ensemble, reste longtemps trés petit, le volume de I’cuf.
initial ne changeant guére. La position des nappes cellulaires
et 'anatomie microscopique de I'embryon exigent pour &tre
observés et compris une technique adéquate : celle des coupes
qui permet ’étude de la structure interne des embryons, ainsi
que leur reconstitution. C’est dans le dernier quart du x1xe siécle
que les techniques histologiques ont fait des progrés décisifs.

La confrontation des résultats descriptifs a permis de poser
correctement les probléines de I’embryologie et a conduit a
Pexpérimentation. Celle-ci exige 'emploi de techniques opéra-
toires, qui feront leur apparition & partir de 1880. Chaque tour-
nant dans les voies du progrés correspond a 'introduction de
techniques nouvelles : micromanipulateur de Chabry, pratique
des greffes embryonnaires de Spemann et son école, culture
in vitro des explants, des tissus, des organes, détection et utili-
sation de substances hormonales puissamment morphogénes.
La plupart de ces techniques ont été mises en ceuvre au cours
du présent siécle.

Il est une derniére servitude qu’on ne peut négliger : c’est
Pesprit dans lequel les recherches sont conduites, c’est le cli-
mat intellectuel dans lequel vivent les chercheurs 4 une époque
donnée. Il n’est peut-&tre pas de discipline biologique qui méne
plus facilement que 1’embryologie & des spéculations d’ordre
métaphysique. Nous aurons Ioccasion avec les travaux de
Driesch d’en trouver un exemple éclatant. Une telle tendance
est quasi inéluctable pour beaucoup d’esprits et, en elle-méme,
elle peut &tre un élément de progrés. L’essentiel est de bien
séparer le domaine des faits de celui des idées. En bref, le
principe du libre examen doit &tre & la base de toute recherche.
L’esprit scolastique, le respect autoritaire de concepts révélés,
pris a la lettre, a faussé pendant longtemps les démarches de
la pensée. Ce n’est probablement pas simple hasard si le déve-
loppement des idées libérales au xix® siécle est allé de pair
avec l'établissement de la recherche embryologique sous sa
forme moderne. '

A cet égard, les derniéres décennies du siécle actuel ne vont
pas sans soulever quelques inquiétudes : doctrines autori-
taires, mots tabous, puissance de conditionnement des pro-
pagandes, constituent un climat qui n’est guére favorable au
plein épanouissement de la pensée libérale et au libre examen
des problémes.

Si on a dans Pesprit ces servitudes, on comprend le déroule-
ment des grandes étapes par lesquelles est passée I’embryolo-



14 PROBLEMES ET CONCEPTS DE L’EMBRYOLOGIE

gie. Les philosophes et les naturalistes de I'antiquité n’ont pas
manqué d’observer certains développements embryonnaires,
d’en interpréter les aspects, et méme d’ébaucher les principes
de I'expérimentation. Dans la Gréce ancienne trois noms :
Hippocrate, Aristote et Galien ont, & cet égard, dominé leur
époque. Aristote (384-322 av. J.-C.) a laissé entre autres ceuvres
une embryogénie, avec son Traité de la génération des animauz.
Les connaissances restent nécessairement superficielles faute
de moyens techniques. Aux bases insuffisantes, Aristote sup-
pléait par I’hypothése ou la spéculation. Par exemple, dans la
génération d’'un organisme, la mére donne la matiére de 1'em-
bryon, le pére apportant la forme. La vie est congue comme
un principe immatériel animant la matiére, et la nature est
ordonnée par une intelligence supréme en vue d’un but, d’ott
le role des causes finales : animisme et finalité sont les fonde-
ments de la pensée d’Aristote.

Apreés Peffondrement du monde gréco-romain et I’action des
Barbares, le Moyen Age sera marqué par une décadence de
Pesprit de libre curiosité pour la nature. Ere de la Théologie
et de la Scolastique, il ne verra guére de progrés dans 'ordre
des sciences biologiques. En fart, jusqu’au xvie siécle, la
plus grande confusion régna quant & la genése et au déve-
loppement des &tres vivants. :

Le prélude aux recherches embryologiques modernes se situe
a la fin du xvii® et au cours du xvin® siécle. Dans son livre
de 1651, Exercitationes de generatione Animalium, Harvey, a
la suite de ses observations sur ’ceuf de poule et 'utérus gra-
vide de Mammiféres, établit la notion fondamentale que tout
¢tre vivant provient de 'ceuf. Le dessin allégorique du fron-
tispice de I'ouvrage porte axiome Ex ovo omnia qui deviendra
Omne vivum ex ovo. Harvey décrit le développement du poulet
comme une réalisation progressive. C’est exprimer la le concept
de I'épigenése qui s’oppose & celui de la préformation. L’uti-
lisation du microscope permit 4 Leeuwenhoek, en 1677, de
découvrir les « animalcules spermatiques », c’est-a-dire les
spermatozoides. En 1672, Régnier de Graaf observe le follicule
ovarien des Mammiféres qui désormais porte son nom et qui
contient 'ovule. Mais de Graaf considérait que le follicule
représentait le gameéte femelle, alors qu’en réalité ce follicule
est ’édifice contenant I'ovule. Plus tard, Ludovic Jacobi (1725)
réalise la fécondation artificielle de I'ceuf de saumon; Réaumur
et Bonnet (1740) découvrent la parthénogenése chez les Puce-
rons; Spallanzani, entre autres expériences, réussit I'insémina-
tion artificielle chez la chienne (1780). Il montre, sur les gre-
nouilles, que le sperme est fécondant, car si on 'empéche
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d’atteindre les ceufs, en protégeant les cuisses des maéles par
de petits calecons de taffetas ciré, les ceufs ne se développent
pas (1786). De cette époque datent encore les travaux d’Al-
brecht von Haller.

La thése présentée en 1759, par un jeune médecin allemand
G. F. Wolff, devant I'Université de Kenigsberg, marque une
date remarquable dans la marche des études embryologiques.
Etudiant le développement de 'ceuf de poule, Wolif y pose
clairement le concept de I'épigenése. Il ne réussit pas d’ailleurs
A convaincre ses contemporains.

En effet, la plupart des savants de ’époque sont favorables
au concept préformiste, notamment Haller, Spallanzani, Réau-
mur, Bonnet. Celui-ci, vraisemblablement impressionné par ses
observations sur la parthénogenése des Pucerons, développe
Ihypothése de I’emboitement des germes : I’ovaire d’Eve, mére
de l'espéce humaine aurait contenu, emboités les uns dans les
autres, tous les germes humains venus et &4 venir, d’autant
plus petits qu’ils sont plus éloignés dans le temps de la pre-
miére femme. On retrouve 4 propos de cet exemple la tendance
& harmoniser les observations, avec les idées bibliques.

L’ceuvre de ces pionniers reste marquée par le débat, aujour-
d’hui sans objet, entre ovistes et animalculistes. Pour les pre-
miers, I'ceuf est tout, le sperme ne compte guére. La parthéno-
genése donnait évidemment un support apparent a ce concept.
Pour les animalculistes, & la téte desquels on trouve assez
naturellement Leeuwenhoek, ce n’est pas 1’ceuf, mais le sperma-
tozoide qui est ’élément dans lequel se tient ramassé le jeune -
préformé. L’ceuf n’est que le terrain nutritif du germe: Dalen-
patius et Hartsoecker dessinent méme le feetus ramassé dans
la téte spermatique.

Au total, ces savants qui eurent & se débattre entre des
observations partielles difficiles, 'emploi de moyens optiques
encore primitifs, le conditionnement intellectuel par des idées
regues, couramment admises 4 1’époque, mais fausses, eurent
un extréme mérite. Grace & eux, la méthode expérimentale
s’institue peu & peu, et les concepts de préformation et d’épi-
genése, sur lesquels nous allons revenir, se trouvent posés.

Dans la premiére moitié du xix® siécle, les recherches sont
essentiellement consacrées a 1'étude descriptive du développe-
ment des divers organismes. Prévost et Dumas (1824), repre-
nant les travaux de Spallanzani, réalisent la fécondation de
I'ceuf de grenouille. Ils observent la segmentation, sans en
saisir la signification. K. E. von Baer, professeur 4 Kcenigsberg
et Saint-Pétersbourg, domine I'époque. On lui doit en parti-
culier la découverte du véritable ovule des Mammiféres, et la
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théorie des feuillets germinatifs, selon laquelle les diverses par-
ties de embryon se développent par différenciation successive
de feuillets primitifs. La notion d’ectoderme, de mésoderme,
d’endoderme se dégage de 'cuvre de von Baer.

La seconde partie du siécle est caractérisée par un dévelop-
pement considérable des recherches embryologiques. Cet essor
est dans une large mesure la conséquence de la publication par
Ch. Darwin de son ouvrage, 'Origine des Espéces (1859), et du
succes de la doctrine évolutionniste.

En 1864, Fritz Miiller, adepte enthousiaste du transfor-
misme, exposait, dans son opuscule Fir Darwin, I'idée que
les phases par lesquelles 'organisme passe au cours de son
développement étaient un rappel transitoire, une répétition
abrégée des états successifs atteints par I’Espéce au cours de
I'Evolution. Cette idée, déja suggérée par I’Allemand Meckel
en 1815 et le Franegais Serres en 1842, fut reprise par E. Hackel
qui en fit la loi biogénétique fondamentale : le développement
individuel ou ontogenése, résume la phylogenése, c’est-a-dire
le développement de la lignée. Heeckel avancait sa théorie auda-
cieuse de la gastraca, celle-ci étant 'hypothétique ancétre des
Métazoaires.

Dans la pensée de ces savants, 'étude de I'embryogénie,
permettant de retrouver la trace des états antérieurs des orga-
nismes, devait dégager leur parenté réelle et reconstituer 'Evo-
lution. Aussi 'embryologie descriptive des divers groupes d’ani-
maux s’imposait-elle & 'attention des zoologistes. Il n’est pas
sans intérét de noter qu’en liaison avec cette tendance, s’ouvrent
rapidement & partir de 1870 et un peu partout des laboratoires
maritimes : Concarneau, Marseille, Banyuls, Roscoff, Wime-
reux pour la France, auxquels les noms de Coste, Marion,
Lacaze-Duthiers, Giard, restent attachés, cependant qu’a
Pétranger les Instituts de Naples, Messine, Plymouth, Helgo-
land, Bergen, Woodshole, Pacific Grove deviennent d’actifs
foyers de recherche.

Si la marche des idées ne s’est pas pleinementinfléchie dans
le sens des idées de Heckel, il reste que celles-ci ont été un
puissant levain auquel les études d’embryologie descriptive
doivent beaucoup.

En 1874, W. His formule I'idée que chez I'embryon parvenu
4 un certain stade du développement, les ébauches évoluent
de fagon autonome. C’était avancer le concept de la mosaique.
Au cours de ces années, les techniques d’observation faisaient
des progrés décisifs, notamment avec la méthode des coupes
qui permet I’étude de la structure interne des embryons, ainsi
que leur reconstitution. L’utilisation de la loupe binoculaire
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réalisée par Greenough vers 1895 a largement facilité I’obser-
vation sur le vivant et permis la microchirurgie des embryons.

Les progrés de I'embryologie au x1x® siécle ont marché de
pair avec d’autres disciplines biologiques, notamment la cyto-
logie. Dujardin (1835), Schleiden (1838-1840), Schwann (1839),

* établissent la théorie cellulaire. Les gamétes seront alors cor-
rectement interprétés comme des cellules. L’analyse et la
compréhension de la fécondation par Thuret (1854) chez le
Fucus, O. Hertwig (1875), Selenka (1879) chez I’oursin, H. Fol
(1876) chez I'étoile de mer est une nouvelle étape. Le méca-
nisme de la caryocinése est élucidé entre 1873 et 1882 (Schnei-
der, Biitschli, Strasburger, Flemming). Enfin, chez le Nématode
Ascaris megalocephala, Van Beneden (1883), puis O. Hertwig
(1890) révélent respectivement les mécanismes de la matura-
tion de I'ceuf et ceux de la gamétogenése.

Les découvertes de la cytologie ont évidemment une portée
qui a dépassé le cadre de 'embryologie proprement dite. Mais
elles ont été ’élément préalable & son développement ultérieur.

Si Pembryologie fut nécessairement descriptive en ses débuts,
la fin du siécle devait voir les premiéres tentatives expérimen-
tales. L’Allemand W. Roux travaillant sur Pceuf de grenouille
(1885-1887) et le Frangais Chabry opérant sur les ceufs d’Asci-
dies (1887), furent les pionniers de cette orientation nouvelle
de I'embryologie : mécanique embryonnaire (Entwicklungsme-
chanik de Roux), embryologie causale (A. Brachet), physiologie
du développement, ou encore embryologie expérimentale, selon
la terminologie qui tend & prévaloir actuellement.

L’analyse causale du développement prendra de plus en
plus d’importance avec le présent siécle. Les études descrip-
tives sans étre abandonnées ont livré I'essentiel, et ¢’est désor-
mais I'étude expérimentale qui sollicite dans tous les pays
Pattention des biologistes. En fait, ’embryologie expérimentale
est devenue une discipline majeure au sein de la biologie
moderne. Elle a ses revues spécialisées : Roux’Archiy fiir
Entwicklungsmechanik der Organismen, Journal of Morphology,
Journal of Expertmental Zoology, Journal of Embryology and
Ezxperimental Morphology (créé en 1953). Actuellement, un
Institut international d’Embryologie, siégeant a Utrecht, se
propose de coordonner les recherches et de faciliter les échanges
d’informations entre les embryologistes du monde entier.
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LES ETAPES DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

Si nous considérons un Métazoaire, on constate que son déve-
loppement se présente comme une série de réalisations pro-
gressives, ordonnées selon une séquence définie et hiérarchisée,
dont le point de départ est I'ceuf fécondé. Il est commode,
pour P'exposé des faits et pour utiliser un langage adéquat, de
découper en quelques grandes étapes I’évolution de cet orga-
nisme. Chaque étape sera caractérisée par un événement mor-
phologique ou physiologique majeur.

Nous partons de 'ceuf fécondé, ce qui implique que nous
laissons de cdté les faits de reproduction asexuée et le cas de
la parthénogenése. S'il est évident que ceux-ci ne doivent pas
dtre négligés, ils ne modifient pas la ligne générale que nous
nous proposons de tracer. Nous aurons souvent en vue le déve-
loppement des Echinodermes et des Amphibiens, parce que
les concepts fondamentaux nés de I'expérimentation résultent,
pour une large part, de I'étude du développement de ces formes.
Au passage, nous indiquerons les variantes ou les réserves
qu’impliquent la considération d’autres types.

Dans le développement d’un organisme, nous pouvons dis-
tinguer une premiére période dite préfonctionnelle, au cours
de laquelle la différenciation morphologique et physiologique
s’effectue, amenant les organes a &tre aptes 4 entrer en fonction.
C’est la phase embryonnaire. On considére que celle-ci s’achéve
au moment ol l'organisme commence & mener une vie indivi-
duelle libre, par exemple le pluteus de I'oursin, le jeune tétard,
lorsque celui-ci commence & nager. Une seconde période suit,
qualifiée de période fonctionnelle. Elle est caractérisée par la
vie libre et couvre le reste de l’existence. Elle suppose que
I’édification organique a abouti 4 un individu constitué en
une unité harmonieuse, capable d’une adaptation constante
aux variations des milieux et finalement aussi, capable de se
reproduire. :

PHASE EMBRYONNAIRE OU PREFONCTIONNELLE
DU DEVELOPPEMENT.

Le point de départ de ’ontogenése est l’ceuf fécondé. D’une
maniére constante, I'acte de la fécondation, marqué par des
remaniements préfonds, est suivi du clivage de I'ceuf. Nous
désignons désormais celui-ci par le terme trés général de germe.
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En fait, il est nécessaire pour aborder 1'analyse expérimentale
de remonter au-deld de la fécondation en étudiant attentive-
ment la genése des gamétes, et singuliérement 1’édification et
la constitution du gaméte femelle.

La segmentation est la seconde étape que va traverser le
germe. Celui-ci se clive en un certain nombre de cellules filles
ou blastoméres, sans que ceux-ci subissent des remaniements
spatiaux sensibles et sans augmentation du volume total du
germe. La multiplication cellulaire du germe entraine celle des
noyaux et, par voie de conséquence, modifie le rapport nucléo-.
plasmatique des cellules embryonnaires. Le résultat du, clivage
est la formation d’une masse dont la surface externe présente
I'aspect d’une mire d’od le nom de morula donné au germe &
ce stade. Avec la continuation des divisions cellulaires, on voit
une cavité centrale, le blastocéle ou cavité de segmentation,
se creuser dans le germe qui devient alors une blastula. La
paroi est formée de blastoméres de plus en plus petits et nom-
breux qui tendent a s’arranger en un feuillet. Un aspect typique
de ce stade nous est fourni par la blastula de I’oursin (fig. 42 G).

Clivage et blastula ne se présentent pas toujours sous cet
aspect classique. Chez les Insectes par exemple, les divisions
cellulaires s’effectuent, mais le cytoplasme ne se divise pas en
méme temps. Chaque énergide constituée par un noyau et un
centrosome baignant dans I’ceuf indivis émigre a la périphérie
et c’est alors seulement que les cloisons cellulaires apparaissent.
Chez les Trématodes monogénétiques, le germe au début du
clivage est une masse syncytiale peuplée de noyaux. L’homo-
logue de la blastula chez les Mammiféres est une masse pleine.

A la suite de la segmentation commence une étape capitale
de la morphogenése. Elle est caractérisée par des remanie-
ments spatiaux, des mouvements cellulaires qui déplacent les
diverses régions du germe les unes par rapport aux autres.
Cependant 1'unité de celui-ci est maintenu et I'ensemble reste
" cohérent. On donne le nom de morphochorésis, d’aprés le
vocable d’Hoadley repris et généralisé par Dalcq, & I'ensemble
de ces phénomeénes. L'un des aspects les plus importants du
morphochorésis correspond a la gastrulation caractérisée par
Pimmigration en profondeur de certains groupes cellulaires pri-
mitivement superficiels. Les modalités de la gastrulation sont
complexes et variables selon les groupes. Dans un des types
les plus simples, chez les Echinodermes, la gastrulation se tra-
duit par I'enfoncement d’un hémisphére, 'hémisphére végé-
tatif, dans 'autre, de sorte que le germe se présente comme
une coupe A double paroi enserrant le blastoctle. L’orifice
ouvert & Vextérieur et qui suit le trajet de I'invagination est
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