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J, GALLERA. — Problemes relatifs ä l'induction du Systeme nerveux chez les

Oiseaux.

Jusqu'ä present le probleme de l'induction embryonnaire a ete etudie surtout
chez les Amphibiens. On a demontre que le devenir du feuillet externe tout entier
depend de son substratum. Les interventions experimentales les plus variees n'ont pu
que confirmer cette these essentielle: le contact entre l'ectoblaste et son substratum
est indispensable ä l'organisation et ä la differenciation normales de Tepiderme d'une

part et de l'ebauche neurale de l'autre. Un fragment quelconque du feuillet externe
isole et cultive in vitro ne produit qu'un amas cellulaire sans aucune differenciation
histologique. Par contre un tel fragment pose sur la voüte archenterique donnera
necessairement, pourvu qu'il soit suffisamment jeune, une ebauche de Systeme nerveux
central. On sait cependant depuis longtemps que l'ectoblaste n'est susceptible de

reagir ä Taction d'un inducteur que pendant une periode bien determinee, et assez

breve, de son evolution chronologique. Cette receptivite de l'ectoblaste, limitee dansle

temps, a ete qualifiee par Waddington du terme de « competence ».

En 1952, j'ai pu apporter quelques precisions au sujet de la diminution progressive

de la competence neurogene de l'ectoblaste chez les Amphibiens. Au cours de la

gastrulation elle diminue tres progressivement, pour disparaitre ensuite brusquement
tout au debut de la neurulation. Recemment, Leikola (1963), en recourant ä un tout
autre procede experimental, a obtenu les resultats tout ä fait conformes aux miens.

Les recherches de Johnen, de Denis et les miennes ont precise le temps que prend
l'induction neurale chez les Amphibiens. La duree de contact entre Tinducteur et

l'ectoblaste süffisante pour declencher la formation de l'ebauche neurale varie consi-
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derablement cTune espece ä l'autre (une demi-heure pour l'Axolotl et 16 heures pour
Triturus alpestris). D'autre part, si la reactivite de l'ectoblaste disparait relativement
vite, au contraire le pouvoir inducteur du chordo-mesoblaste se maintient longtemps,
jusqu'aux Stades tres avances du developpement embryonnaire.

Quelle est la nature des substances morphogenetiquement actives contenues
dans l'inducteur? C'est naturellement la question qui depuis 30 ans a passionne les

biochimistes autant que les embryologistes, mais en dcpit de leurs efforts conjugues,
on ne peut pas la considerer comme resolue. C'est qu'il apparut, des les premieres
recherches dans ce domaine, que la differentiation neurale de l'ectoblaste peut etre

provoquee par de nombreux procedes. Non seulement un inducteur tue conserve
son activite inductrice, mais encore un fragment quelconque du germe inactif norma-
lement, devient inducteur apres avoir ete tue. En 1934, Holtfreter a constate que des

tissus tres varies de Vertebres et meme certains tissus d'Invertebres, vivants ou tues
sont capables d'induire (hetero-induction).

A l'heure actuelle, nous savons que les substances inductrices sont diffusibles et,
qu'au moins chez les Amphibiens, le contact direct entre l'inducteur et l'ectoblaste
n'est pas necessaire. Par exemple, l'introduction d'un filtre millipore entre l'inducteur
et l'ectoblaste n'empeche pas la formation de l'ebauche neurale, quoique l'analyse
ultrastructurale ait demontre qu'aucun contact ne peut s'etablir entre l'inducteur
et l'ectoblaste, meme pas ä l'aide de microvillosites.

L'induction de l'ebauche neurale tout entiere est le resultat de Taction combinee
de deux facteurs: le facteur spino-caudal et le facteur acrencephalogene. Ces deux
facteurs sont repartis le long de la voüte archenterique, mais selon deux gradients
opposes. Toivonen et Saxen sont parvenus ä produire deux hetero-inducteurs, Tun

exclusivement acrencephalogene, l'autre specifiquement spino-caudal. La combinai-
son dans des proportions determinees de ces deux hetero-inducteurs peut provoquer
la formation d'une ebauche neurale reduite ä un rhombencephale seul. Mentionnons
enfin que le facteur acrencephalogene est plus thermostable et plus diffusible que le
facteur responsable de l'induction de la moelle. Ce dernier processus exige beaucoup
plus de temps que l'induction du cerveau anterieur.

Apres ce bref resume nous pouvons aborder l'analyse de l'induction neurogene
chez les Oiseaux. Cette etude a ete inauguree en 1932 par Waddington et poursuivie
ensuite jusqu'ä Teclatement de la guerre par Waddington et Schmidt, Abercombrie,
Woodside, pour ne citer que les recherches les plus importantes. 11 ne s'agissait
pourtant que de recherches preliminaires dont le but se limitait ä demontrer que le

phenomene de l'induction est aussi bien detectable chez les Oiseaux que chez les

Amphibiens. Apres cette premiere periode, le probleme de l'induction embryonnaire
chez les Oiseaux a ete presque completement delaisse jusqu'ä la derniere decade oil
il a ete repris par Spratt, Grabowski, Mulherkar et d'autres encore. Les resultats de ces
recherches se resument ä ceci: tout l'ectoblaste d'un jeune blastoderme est capable
ä fournir une ebauche neurale et cela aussi bien dans Taire pellucide que vitelline.
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Le noeud de Hensen ou, eventuellement des fragments plus posterieurs de la ligne
primitive ont ete employes comme l'inducteur. C'est l'extremite anterieure de la ligne
primitive qui est dotee d'un pouvoir inducteur maximum, lequel diminue progres-
sivement vers l'arriere pour disparaitre completement ä mi-hauteur de la ligne
primitive. Waddington a demontre que la jeune plaque neurale greffee sous l'ecto-
blaste induit dans celui de l'höte la formation d'une nouvelle ebauche neurale.

Recemment Hara (1961) a reussi ä isoler le materiel prechordal d'un blastoderme

au Stade du prolongement cephalique et a pu constater que ce materiel, de meme

que chez les Amphibiens, est responsable de l'induction du cerveau anterieur.
Les recherches dejä anciennes de Woodside (1937) ont montre qu'au cours du

developpement l'ectoblaste perd ses competences, cependant cet auteur n'etait pas
encore capable de preciser la courbe exacte de la diminution progressive des competences

du feuillet externe.
II va de soi que de nombreux auteurs ont essaye depuis longtemps de provoquer

l'induction ä l'aide de divers hetero-inducteurs. Cependant, ces nombreux essais

n'ont donne que des resultats decevants. Ce n'est qu'en 1962 que Sherbet a reussi

d'obtenir de faibles et assez typiques inductions neurales en employant le lobe anterieur

de l'hypophyse de la grenouille. Tout recemment cet auteur en collaboration
avec Mulherkar a pu obtenir dans quelques rares cas de tres faibles inductions
neurales, en employant comme inducteur des fragments posterieurs de la ligne primitive
traitee prealablement par la folliculostimuline pufifiee.

L'etat actuel de notre probleme esquisse, je peux exposer les resultats principaux
de mes propres recherches. Ces recherches sont encore en cours et seulement une

partie de mes resultats a ete publiee.
Toutes mes experiences sont effectuees sur des blastodermes de poulet. Apres

une periode d'incubation prealable in ovo, les blastodermes sont mis en culture
« in vitro » selon la technique de New legerement modifiee. Dans ces conditions, le

blastoderme repose sur la membrane vitelline tendue et les operations sont executees

du cöte ventral.
Le premier probleme que je me suis pose etait de determiner les modifications

de la competence neurogene du feuillet externe au cours du developpement. Comme
materiel inducteur j'ai employe la region anterieure de la ligne primitive achevee.

Les greffons, toujours de meme forme et de memes dimensions, ont ete implantes
soit au niveau de la region antero-laterale de l'aire pellucide soit dans le rempart
vitellin. Les blastodermes aux Stades de plus en plus avances du developpement, allant
du Stade de la ligne primitive courte jusqu'aux blastodermes contenant un corps
embryonnaire pourvu de quelques paires des somites, servaient d'hötes. La differen-
ciation de mes greffons etait bonne et ne dependait ni de leur localisation ni de l'äge
du blastoderme-höte. Iis ont fourni de la chorde, du materiel prechordal, des somites,
une partie du cerveau moyen et posterieur et, enfin, de l'endoblaste pharyngien. En

revanche, les inductions neurales declenchees par ces greffons dependent etroitement
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de l'äge du blastoderme-höte. Tous les greffons transplants sur des blastodernes

qui n'ont pas encore depasse le Stade de la ligne primitive achevee ont induit dans le

feuillet externe de l'höte un cerveau entier qui souvent se continue dans une ebauche

medullaire plus ou moins reduite. Durant toute la periode de la formation de la ligne
primitive, la competence cerebrogene de l'ectoblaste diminue ä peine. En revanche,
la frequence des inductions medullaires baisse sensiblement dejä ä partir du Stade de la
ligne primitive moyenne. Passe le Stade de la ligne primitive achevee, l'ectoblaste perd
completement sa competence neurogene.

Ces resultats montrent clairement que chez les Oiseaux la competence neurogene
evolue de la meme fagon que chez les Amphibiens. La regression de la competence
de l'ectoblaste diminue d'abord tres lentement et s'accentue brusquement juste avant

que le feuillet externe devienne incapable de reagir au stimulus inducteur. Cette chute
de la reactivite de l'ectoblaste est pourtant encore plus accentuee chez les Oiseaux.
D'autre part, l'abaissement de la frequence des inductions spinales qui devient dejä
manifeste ä partir du Stade de la ligne primitive moyenne semble prouver que chez les

Oiseaux, de meme que chez les Amphibiens, l'induction de la moelle exige plus de

temps que celle du cerveau.
Vu la rapidite du developpement embryonnaire des Oiseaux, surtout durant les

premiers jours de l'incubation, on aurait pu supposer que le processus de l'induction
serait de tres courte dur6e. Or, ä mon grand dtonnement, la seconde s6rie de mes
experiences a demontre que c'est le contraire qui est vrai.

Dans ces experiences, aussi la region anterieure de la ligne primitive achevee

sert d'inducteur. Cependant, ce greffon est denude de l'endoblaste et place dans une
niche pratiquee dans le rempart vitellin en avant de l'aire pellucide d'un blastoderme
au Stade de la ligne primitive moyenne. Le greffon est toujours implante sa face
ventrale contre l'ectoblaste de l'höte. Apres un laps de temps determine (de 2 ä 11 heures),
le greffon est detache de l'ectoblaste et retransplante sur une autre region de l'aire
opaque oü il se developpe normalement. C'est seulement apres 6 heures de contact
entre le greffon et l'ectoblaste de l'höte que ce dernier commence ä reagir au stimulus
inducteur en donnant naissance ä des formations de caractere plutöt neuro'idal.

Cependant, un contact un peu plus long (8 heures et demie) il suffit dejä pour que tous
les greffons induisent des structures neurales typiques. Ce sont des plaques neurales

en forme de raquette dont la region anterieure est elargie et se deprime en profonde
et large gouttiere de caractere cerebral. Mentionnons pourtant que dejä apres 2 heures

d'application du greffon contre l'ectoblaste, ce dernier change d'aspect. II s'epaissit
et devient un epithelium cubique. Durant les 8 heures suivantes, cet ectoblaste ne se

modifie plus de fagon appreciable, meme si le greffon n'a pas ete detache. Ce n'est

que beaucoup plus tard, au moment de la neurulation de l'embryon höte, que l'ectoblaste

soumis ä Taction inductrice interrompue au moment opportun, commence ä se

transformer en plaque neurale. II appert done que les effets de Taction inductrice sur
l'ectoblaste demeurent latents pendant une longue periode. L'epaississement de
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l'ectoblaste que Ton observe dejä apres 2 heures de contact avec le greffon ne signifie
nullement que l'ectoblaste ainsi transforme soit capable de fournir des structures
neurales. Neanmoins, ce changement structural semble necessaire pour que le feuillet
externe de l'aire opaque puisse reagir au stimulus inducteur.

Comme je Tai dejä mentionne, chez les Amphibiens le chordo-mesoblaste

garde tres longtemps son pouvoir inducteur. Les experiences analogues n'ont pas

encore öte tentees chez les Oiseaux. Je me suis done propose de combler cette lacune
dans nos connaissances. Mes experiences sont encore en cours, de sorte que je ne puis

que presenter leurs premiers resultats. Des embryons pourvus d'une seule ou de

quelques paires des somites servent de donneurs. Les greffons prelevös sur ces

embryons contiennent la derniere paire des somites dejä formes, les lames du mesoblaste

somitique et la chorde excisees jusqu'ä la limite posterieure du corps embryonnaire.
lis englobent done le materiel chordal et somitique correspondant ä la region
rhombencephalique et medullaire anterieure. Les embryons-hötes sont toujours au
Stade de la ligne primitive moyenne. Les greffons sont inserös dans une niche pra-
tiquee dans le rempart vitellin ä la hauteur des extremites laterales du croissant ante-
rieur de Duval. Les greffons sont Orientes de telle sorte que leur face ventrale adhere
ä l'ectoblaste de l'hötc.

La differentiation de mes greffons est normale, ils fournissent de la chorde et des

somites bien differencies. Cependant, seulement certains de mes greffons, ceux pre-
leves sur des embryons les plus jeunes, ont declenche dans l'ectoblaste de l'embryon-
höte la formation d'une ebauche neurale rudimentaire. Elle prend la forme d'une
etroite plaque neurale, deprimee eventuellement en gouttiere. Le caractere regional
de ces structures neurales est malaise ä definir. Toutefois, elles fournissent toujours
de la crete neurale, de sorte, qu'en tenant compte de l'äge relativement jeune des

ebauches neurales induites, il est fort probable que nous avons affaire ä l'induction
d'un rudiment du cerveau postörieur. Quoique le nombre de mes experiences ne soit

pas encore süffisant, il semble que le chordo-mesoblaste posterieur perd chez le

poulet entierement son pouvoir inducteur le Stade de trois paires des somites depasse.

Comme je l'ai dejä mentionne dans l'introduction, les essais de provoquer
l'induction neurale chez les Oiseaux ä l'aide des inducteurs tues se sont soldes par
un echec presque complet. Moi-meme, j'ai essaye de declencher des inductions chez

le poulet en employant le nceud de Hensen tue au moyen de differents precedes.
Tous ces essais, de meme que l'interposition d'un filtre millipore entre l'inducteur
vivant et l'ectoblaste, laquelle n'empeche pas l'induction chez les Amphibiens, ne

m'ont donne que des resultats nögatifs.
En conclusion, mes experiences ont mis en relief une analogie etroite entre

devolution de la reactivitö du feuillet externe au stimulus inducteur chez les Oiseaux et
les Amphibiens. II est interessant de souligner que malgre la vitesse du developpement
embryonnaire chez les Oiseaux leur ectoblaste ne reagit pas plus vite ä Taction
inductrice que celui des Amphibiens.
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En revanche, le pouvoir inducteur du chordo-mesoblaste presomptif semble etre
chez les Oiseaux, contrairement ä ce qu'on observe chez les Amphibiens, limitee ä

une tres courte periode de leur developpement. D'autre part les experiences avec
l'inducteur tue semblent indiquer que le mecanisme meme de Taction inductrice
chez les Oiseaux differe nettement de celui mis en evidence chez les Amphibiens.

Laboratoire d'Embryologie experimental.
Institut d'Anatomie.

Ecote de Medecine, Geneve.
Manuscrit re?u le 18 mars 1965

Paul BRÖNNIMANN et Louisette ZANINETTI. — Note sur Lituola salsa (Cush-
man et Brönnimann) 1948, un Foraminifere de la Mangrove de File de la Trinite, W.I.

Dans deux notes successives, Cushman et Brönnimann (1948a, 1948b) commen-
cent Tinventaire des Foraminiferes actuels qui peuplent la mangrove de la cote occi-
dentale de la Trinite. En 1957, Todd et Brönnimann en achevent la description et

etudient les conditions ecologiques dans lesquelles se developpe cette faune de marais

tropical saumätre.

La presente note a pour objet de donner une nouvelle description d'un Lituolide
de la vase de la mangrove, decrit une premiere fois par Cushman et Brönnimann
sous le nom de Haplophragmium salsum Cushman et Brönnimann 1948. Cependant,
cette forme que nous avons reexaminee, ne presente pas les particularity morpho-
logiques attributes par Loeblich et Tappan (1964, p. C244, fig. 155, 3-4) au genre
Haplophragmium Reuss. Elle possede, en revanche, les caracteres de Lituola Lamarck,
c'est pourquoi nous la rattachons ä ce genre. Selon Bartenstein (1952, p. 230),
Tidentification de Haplophragmium salsum ä Lituola est incorrecte. Pour cet auteur,
Textension stratigraphique de Lituola ne depasse pas le Cretace; en consequence, la

forme actuelle, Haplophragmium salsum, ne pourrait appartenir au genre Lituola.
A notre avis, des criteres d'ordre stratigraphique ne peuvent etre completement
determinants en systematique.

Dans une etude taxonomique critique de L'tuola, basee sur Tespece type du

genre, Lituola nautiloidea Lamarck 1804, Maync (1952) concentre son interet sur
la structure de la paroi, au sujet de laquelle la divergence des opinions a donne lieu
ä une foule de controverses. Reuss, en premier lieu, introduit, en 1860, le genre
Haplophragmium, en supposant, ä tort, que Lituola possede une paroi labyrinthique.
II lui attribue, pour genotype, Spirolina aequalis Rof.mer 1841. Haplophragmium ne

devait, ä Torigine, differer de Lituola que par sa paroi simple (Reuss, 1860, p. 218):

« Von Lituola dagegen, welche ebenfalls mit einer vorwiegend kieseligen Schale

versehen ist, unterscheidet sich Haplophragmium durch die einfachen Kammer-
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