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NOS CONNAISSANCES ACTUELLES
SUR LE DEVELOPPEMENT DES OCTOPODES

par S. v. BOLETZKY

C.N.R.S., Laboratoire Arago (L. A. 117)
66650 Banyuls-sur-Mer

ABSTRACT

Morphological and biological characteristics of Octopod develop-
ment are reviewed and discussed in terms of their significance to phylo-
genetic conceptions.

INTRODUCTION

Les Céphalopodes vivants, de la sous-classe des Coleoidea
(= Dibranchiata) se rangent, 4 une espéce prés, dans deux grands
groupes : les Décapodes et les Octopodes (Tableau I).

Chez les Décapodes, la couronne brachiale est différenciée en
huit bras similaires et deux tentacules spécialisés pour la capture
de proies vivantes. Bras et tentacules sont munis de ventouses
pédonculées dont I'ouverture est renforcée par un anneau corné.

Les Octopodes, par contre, se distinguent par leurs huit
bras similaires avec des ventouses sessiles et souples, dépourvues
d’anneau corné. Bien que ces différences puissent paraitre mineures,
leur importance est confirmée par d’autres caractéres. Ils concer-
nent 4 la fois 'anatomie interne, le développement et la biologie
de la reproduction.
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Toutes ces différences soulévent le probléme des rapports
phylogénétiques entre ces deux groupes, probléeme qui peut étre
abordé dans le domaine de la paléontologie et dans celui de la
morphologie et de la biologie des formes vivantes. La biologie du
développement en particulier peut fournir certaines indications.
Leur interprétation varie en fonction des hypothéses directrices
que 'on admet, mais aussi dans des limites qui seront d’autant
plus étroites que les données fournies par I'étude du développement
sont précises et fiables.

TABLEAU I

Le systéme des Coléoidés récents.
(voir texte pour le classement des Sepioidea et des Teuthoidea)

Ordre DECAPODA VAMPYROMORPHA OCTOPODA
Sous-ordre Sepioidea Teuthoidea Cirrata Incirrata
Famille S 2 + 23 1 3 9 (8)
Genres 19 9 + 74 1 7 36

Dans le cas des Céphalopodes, ’analyse du développement
s’est longtemps limitée aux seuls Décapodes. A coté de I'immense
majorité de formes profondément « modifiées », ce groupe com-
prend les deux seuls genres qui ont conservé la coquille calcifiée
et cloisonnée représentant le type de la classe des Céphalopodes :
la Spirule et la Seiche. Le développement relativement bien connu
de la Seiche et de quelques autres Décapodes a largement dominé
I'image qu’on se faisait du développement des Céphalopodes en
général.

En effet, une étude comparée du développement embryonnaire
des Octopodes, limitée & quelques formes du sous-ordre des Incir-
rata, a pour la premiére fois été présentée il y a un demi siécle
seulement (Nagr, 1928). Pour la grande famille des Octopodidae,
I’étude du développement embryonnaire a par la suite été appro-
fondie par PorTMANN (1933, 1937) qui a mis 'accent sur I'impor-
tance des phénomeénes biologiques qui dépassent le cadre de
I’embryologie morphologique. C’est en grande partie grice a Ilui
que ces études ont été poursuivies par d’autres, notamment par
plusieurs de ses éléves, de sorte qu'au cours des derniéres décen-
nies, le nombre des travaux consacrés au développement des Octo-
podes s’est multiplié. Il suffit cependant de consulter la mono-
graphie de Rosson (1929, 1932) pour se rendre compte des trés
grandes lacunes lorsque l’'on considére l’ensemble des Octopodes.
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Il nous parait néanmoins important de résumer nos connais-
sances actuelles sur le développement de ce groupe afin de faciliter
I'orientation de recherches futures. Dans ce méme but, nous don-
nons quelques indications préliminaires sur un petit nombre d’em-
bryons du sous-ordre des Cirrata (= Cirromorpha) dont le dévelop-
pement était pratiquement inconnu jusqu’a maintenant (VERRILL,
1885).

DEVELOPPEMENT ET RAPPORTS PHYLOGENETIQUES

Si nous avons fait allusion au domaine paléontologique
comme source d’information sur les rapports phylogénétiques des
Octopodes, précisons que les informations venant de ce domaine
sont extrémement limitées. En fait, on connait un seul Octopode
mésozoique : Palaeoctopus newboldi du Crétacé supérieur. Cette
forme présente une combinaison de certains des caractéres que
I'on retrouve dans chacun des deux sous-ordres des Octopodes
récents. Ainsi la présence de véritables nageoires, I'apparente
présence de cirres a coté des ventouses, et la forme de la coquille
correspondent & des caractéres typiques des Cirrata (RoGERs, 1944),
alors que la forme générale de I’'animal et la présence de la poche
d’encre rappellent le type des Incirrata, sous-ordre qui comprend
la grande majorité des Octopodes récents. La position apparem-
ment «intermédiaire » de Palaeoctopus a amené NAEF (1922) a
créer pour cette forme un troisiéme sous-ordre, celui des Palae-
octopoda.

On ne connait que trois spécimens de Palaeoctopus, tous
provenant des bancs de calecaire du Sénonien de Sahel-el-Alma
(Mont du . Liban). Ces couches ont di présenter des conditions
vraiment exceptionnelles pour la fossilisation de Céphalopodes. On
ne peut douter que des Octopodes n’aient toujours existé entre le
Crétacé et le Miocéne ou se trouvent enfin les premiéres traces
du genre Argonauta, uniquement sous forme des nacelles conser-
vées (NAEF, 1922),

L’observation d’apreés laquelle les Octopodes « apparaissent »
au Crétacé supérieur, pour « disparaitre » aussitot, ne peut done
nous renseigner sur l'origine de ce groupe (cf. DoNnovan, 1977). En
particulier, elle ne peut servir d’argument décisif en faveur de
I’hypothése d’'une séparation lardive des Octopodes a partir d’une
ligne évolutive décapode déja spécialisée (cf. RoGER, 1944, 1952;
MancoLp et Fiorini, 1970).



88 S.v. BOLETZKY

Fic. 1. — Embryon d’un Octopode cirromorphe dans son chorion (spécimen

fixé). L’enveloppe externe est enlevée. A I'intérieur de I’embryon proprement

dit, A droite, on reconnait le sac vitellin interne (fléche). Pour d’autres
. détails, voir Fig. 16.

Fic. 2. — Cordons de ponte de deux Octopodidés, Eledone cirrosa (a gauche)
et Octopus vulgaris (a droite).
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Nagr (1922, 1923, 1928) et Sacarrao (1961) avaient déja
insisté sur I'idée selon laquelle la séparation des Décapodes et
des Octopodes avait dii avoir lieu avant la différenciation des
lignes évolutives qui aboutissent aux Sepioidea et aux Teuthoidea,
classés comme ordres dans la systématique contemporaine (Voss,
1974, 1977). Si I'on accepte la conception de NAEF, on peut renvoyer
ces ordres au rang de sous-ordres des Décapodes (Tableau I). Dans
une étude comparée du systéme nerveux des Céphalopodes, Youna
(1977) a conclu : < In spite of the obvious difficulties it seems
to me to be important to retain the decapods as a unit. In the
nervous system and other parts there are many striking simila-
rities between sepioids and teuthoids, which strongly suggest that
they are a common stock, distinet from that of octopods ».

Il faut enfin mentionner I'ordre monotypique des Vampyro-
morpha qui a été créé par Prckrorp (1939) pour une forme treés
particuliére. Il réunit une dizaine d’espéces qui semblent toutes
synonymes de Vampyroteuthis infernalis. Considérée autrefois
comme Qetopode primitif, li¢ aux Cirrata (cf. RoBson, 1932), cette
espéce est maintenant reconnue comme seul représentant vivant
d’'un groupe trés ancien réunissant des caractéres de Décapodes
et d’Octopodes (Pickrorp, 1939; JELETZKY, 1966; Younc, 1977).

Vampyroteuthis est caractérisé par une couronne brachiale
trés semblable 4 celle des Octopodes cirromorphes. Cependant,
entre les bras dorsal et dorso-latéral, se trouve de chaque coté
un « filament rétractile » qui s’est avéré étre homologue du bras
dorso-latéral des Décapodes. Ceci est d’autant plus important que
la différenciation de la couronne brachiale des Octopodes, au
cours de leur évolution, peut étre expliquée, a partir d’'un ensemble
de cinq paires de bras, par la disparition d’une des trois paires
dorsales. NAEF (1922) a bien souligné que ce ne sont certainement
pas les tentacules spécialisés des Décapodes (en position ventro-
latérale) qui auraient été supprimés chez les Octopodes. Son argu-
ment crucial est I'organogenése de la paupiere primaire qui se
forme essentiellement a4 partir de deux paires de plis tégumen-
taires prolongeant, de chaque coté de la téte, la base des bras
latéraux (bras III et tentacules chez les Décapodes; bras II et III
chez les Octopodes : voir Figure 11 B).

NAEF (1928) suppose que c’est le bras dorsal (I) des Déca-
podes qui manque aux Octopodes, et il présente de bons arguments
pour soutenir cette hypothése. Cependant chez les Décapodes et
chez les Octopodes, deux paires de « vésicules métabrachiales »
(BoLETZKY et al.,, 1970) se forment a partir d’invaginations ecto-
dermiques qui se situent toujours entre la base des bras dorsal
et dorso-latéral, d’une part, et entre la base des bras ventral et



Fig. 3. — Coupe transversale du chorion d’un eceuf d’Octopus vulgaris. A la surface du chorion (en haut), des micro-
organismes se sont fixés. Noter la structure fibreuse, moins dense du coté intérieur (en bas) qu’a la surface du chorion
(fixé 4 I’acide osmique, coupe fine contrastée au citrate de plomb).

Fic. 4. — Embryons d’Octopus vulgaris. A : stade VI-VII d’aprés Naef (1928). La calotte de I’embryon proprement dit
couvre le pole animal de I’ceuf (a4 gauche), la partie extra-embryonnaire (future enveloppe du sac vitellin externe)
couvre un tiers environ de la masse vitelline (limite de la calotte marquée par les fléches). La partie libre du
vitellus est couverte uniquement du cortex plasmatique de l'ceuf; elle effectue des mouvements de torsion décelables
en cinématographie accélérée. B : stade VIII environ, au cours du premier retournement. Le sens de rotation autour
de I’'axe du chorion est indiqué par la fléche. A ce stade, le vitellus est entiérement recouvert par la calotte embryon-
naire et I’enveloppe ciliée du sac vitellin externe. La petite fléche indique le micropyle fermé.
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I'16. 5. -~ Cellules cili¢es de 'enveloppe du sac vitellin externe chez I'embryon
d’'Octopus vulgaris. A : partie proximale d’un cil (¢) et complexe basal d’un
autre, avec le cinétosome (cs) accompagné d'un « pied» (basal foot) (p).
B : base d'un cil entouré de microvilli bien espacés (mv). Au-dessus du
cinétosome avec son pied, on reconnait la plaque basale (pb) du doublet
central (dc) et des doublets périphériques (dp). Ces cellules sont coupées
A4 peu prés dans le plan du battement des cils, au stade VII-VIII, peu avant
le début du changement graduel de la direction de ce battement (changement
responsable du premier retournement, voir texte),
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ventro-latéral (tentacule chez les Décapodes), d’autre part. Etant
donné la position des vésicules dorsales, il semble beaucoup plus
probable que ce soit la deuxiéme ou la troisiéme paire de bras des
Décapodes qui ait été éliminée chez les Octopodes. On pense
évidemment a la deuxiéme paire si 'on considére que celle-ci esl
trés rudimentaire chez Vampyroteuthis, et que I'appareil brachial
de cette forme présente certains caractéres typiques des Octopodes
cirromorphes (cf. RoBson, 1932).

DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

STRUCTURE DE L’GEUF

Chez tous les Octopodes, les femelles sont dépourvues de
glandes nidamentaires telles qu’on les connait chez les Décapodes.
La seule glande de 'oviducte produit le matériel de !’enveloppe
(Cirrata) ou du < ciment » de fixation (Incirrata) pour l'ceuf.

Chez les Cirrata, le chorion (enveloppe secondaire formée dans
I'ovaire) a une forme ovoide plus ou moins allongée (Fig. 1).
L’ceuf trés gros est entiérement entouré d’enveloppes tertiaires,
notamment d’une «coque » externe trés résistante qui sert aussi
a sa fixation au substrat. Pour le moment, on ignore les détails
de la formation de ces enveloppes (voir MEYER, 1907; EBERSBACH,
1915, pour I'anatomie de la glande de l'oviducte).

Chez les Incirrata, par contre, le chorion reste nu. Il est longi-
forme et étiré en une tige de fixation du co6té opposé au micropyle.
Notons que la différenciation en tige de cette partie du chorion
s’annonce tard dans l'ovogenése. La sécrétion de la glande de
I'oviducte (FrOscH et MarTHY, 1975) n’entoure que I'extrémité
de la tige du chorion et sert 4 sa fixation sur un substrat. Suivant
les espéces il peut s’agir d’une fixation individuelle pour chaque
ccuf (cas de quelques espeéces d'Octopodidés ayant des ceufs de
trés grande taille) ou d’une fixation collective par formation d’'un
axe portant de nombreux ceufs (Fig. 2).

La structure générale des ceufs des Cirrata représente sans
aucun doute la condition primitive 4 partir de laquelle les Incir-
rata ont modifié cette structure. La modification a df étre liée a la
différenciation du comportement « couveur » si typique des femelles
des Incirrata. La forme de ce comportement peut varier, notam-
ment chez les familles pélagiques (Naer, 1923; Youne, 1972) ou
la viviparité (Ocythoe) existe, ainsi que la différenciation d'un appa-
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reil unique : la « nacelle » calcifiée que fabrique la femelle d’Argo-
nauta pour abriter sa ponte.

Le comportement couveur se manifeste en une protection
active des ceufs tout au long du développement embryonnaire. Le
chorion présente un bon substrat pour la fixation de micro-orga-
nismes (Fig. 3), mais cette colonisation est limitée, voire empéchée
par la manipulation continuelle des ceufs par la femelle qui assure,
en méme temps, un renouvellement continu de I'eau autour des
ceufs.

On ne sait pas encore si les femelles de certains Incirrata
pélagiques émettent leurs ceufs entre deux eaux, comme quelques
pontes récoltées en haute mer sembleraient I'indiquer (THORE,
1949). On ne peut exclure la possibilité selon laquelle ces ceufs se
trouvaient dans les bras de femelles qui les ont abandonnés au
moment de la capture.

Chez tous les Incirrata pélagiques dont on connait les ceufs,
la taille de ceux-ci est relativement petite. Sans la tige du chorion,
ils mesurent entre 1 et 3 mm de long environ. Par contre, chez
les Octopodidae, tous benthiques, la taille des ceufs est trés variable,
allant de la taille connue des formes pélagiques jusqu’a une
longueur de 15 4 20 mm. On observe cette variation méme parmi
des espéces étroitement liées que l'on peut qualifier d’espeéces
¢ jumelles » (Pickrorp et McCONNAUGHEY, 1949).

PHASES PRECOCES DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE

D’une facon générale, la segmentation partielle, discoidale
de I'ceuf des Octopodes incirrates ressemble beaucoup & ce qu’on
observe chez les Décapodes. Les différences qui existent dans la
formation des premiers blastoméres chez Octopus, Loligo et Sepia
ont été décrites et discutées a plusieurs reprises, sans qu’'on ait pu
définir leur signification de facon précise (NAEr, 1928; Fioroni,
1978). De méme, les mouvements autonomes de la masse vitelline
avant son recouvrement par la calotte embryonnaire, chez les
Octopodes, sont encore énigmatiques (PAINLEVE, 1958; ORELLI,
1960).

L’embryon proprement dit est toujours formé par les « micro-
meéres », alors que les cellules marginales (ou « macromeéres ») du
disque germinatif sont incomplétement segmentées; elles forment
le syncytium vitellin transitoire. D’aprés Fuchs (1973) et Fioroni
(1974), il y aurait une exception chez I’Octopodidé Eledone cirrosa
ol des micromeres de la partie centrale du blastoderme partici-
peraient a la formation du synecytium vitellin. Une telle immigra-
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Fic. 6. — Embryons d’Octopus vulgaris. A : stade IX, a4 la fin du premicr
retournement; la rotation continue (fléche) dans le méme sens qu’avant par
rapport 4 l'axe du chorion, mais dans un sens inverse au précédent par
rapport a 'axe de I’embryon. Dans cette vue latérale, on reconnait le stomo-
déum (st), le manteau (), le sinus sanguin transversal du coté ventral
(s, « Giirtelsinus ») et les ébauches des bras ventraux (b). B : stades ultérieurs :
X, XII, XIV (de gauche & droite); contraction radiaire de la calotte embryonnaire
pendant la phase tardive de D'organogenése, entrainant une réduction du
sac vitellin interne. En plus des ébauches déja indiquées, on reconnait celles
de I'entonnoir (e) et de ’eeil (o).
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tion implique une fusion de la surface cellulaire avec la surface
du syncytium. Ce processus qui va 4 l’encontre des processus de
segmentation devra étre éclairci.

Le résultat de ces processus et de la gastrulation qui les suit
est le méme chez les Octopodes et les Décapodes : un disque com-
posé d’une couche externe de cellules que l'on appelle < ecto-
derme », et une couche sous-jacente d’abord annulaire (ou en fer
a cheval) dont la séparation en « mésoderme » et en ¢ entoderme »
définitif (complexe méso-intestinal) n’est pas encore manifeste.
Sous celte couche méso-entodermique s’étend le syncytium vitellin
qui peut étre interprété comme la partie transitoire de ’entoderme.
Ce disque embryonnaire s’agrandit en recouvrant, sous forme de
calotte, la masse vitelline (Fig. 4 A).

Entre les Décapodes et les Octopodes étudiés jusqu’ici, on n’a
trouvé aucune différence fondamentale quant a la disposition des
« feuillets germinatifs ». Bien que nous ne connaissions pas encore
les phases précoces de I'embryogenése des Cirrata, il est probable
qu’ils ne se distinguent pas beaucoup des autres Octopodes et.
des Décapodes.

ORGANOGENESE

L’essentiel de ce que nous venons de noter pour la phase
précoce de I'embryogenése des deux groupes s’exprime dans un
plan organogénétique quasi identique chez les Décapodes et les
Octopodes (NAEF, 1928). Dans les détails de I'organogenése, on note
cependant certaines particularités qui se manifestent dés le début
de la différenciation des organes; d’autres apparaissent plus tard.
Inversement quelques particularités décrites dans la littérature
se sont avérées inexistantes.

La coquille.

Le premier organe qui se différencie chez les Octopodes incir-
rates est le sac coquillier rudimentaire. Son invagination dans le
centre de I’ébauche palléale est achevée avant méme que ne
débutent les autres invaginations ectodermiques (stomodéum, yeux,
statocystes) (APPELLOF, 1898; NAEF, 1928; Spiess, 1972). Apres sa
fermeture vers l’extérieur, ce trés petit sac en forme de lentille
s’agrandit en s’allongeant latéralement (Fig. 7), pour former fina-
lement deux tubes séparés. Chez les Cirrata, ce processus est appa-
remment similaire, mais il s’arréte bien avant la séparation en deux
parties d’'un sae coquillier beaucoup plus grand.
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Fic. 7. — Présentation semi-schéma-
tique d’'un embryon d’Octopus vulga-
ris au stade XII, en vue dorsale. Des
vagues de contraction qui passent sur
le sac vitellin externe (sve), du coté
dorsal vers le coté ventral, maintien-
nent le sang en circulation constante
autour du vitellus (v) et des ébau-
sve ches d’organes, tels le complexe cé-
halique avec le sinus og)ht almique
Fso) et le complexe viscéral avec le
sinus postérieur (sp). Le sac coquil-
lier se présente sous forme d'un tube
transversal (sc).

Chez certains Incirrata, comme par exemple Argonauta, la
coquille (c’est-a-dire les batonnets latéraux qui la représentent)
manque entiérement, mais I’ébauche se forme de la méme maniere
que chez les autres espéces. La modification décrite par SACARRAO
(1949, 1952 a) pour Tremoctopus et Argonauta, ou il y aurait libéra-
tion et réaggrégation de cellules au cours de la formation du sac
coquillier, n’a pu étre confirmée.

Intestin moyen.

Le complexe médio-intestinal des Octopodes incirrates ne
présente aucune différence essentielle vis-a-vis des Décapodes en
ce qui concerne la disposition des ébauches. Contrairement a la
description de SacarrRA0 (1952 b), la poche d’encre se forme comme
chez les Décapodes, c’est-a-dire comme un diverticule de la partie
rectale de l'intestin (BoLETZKY, 1967; FucHs, 1973). De méme, la
glande digestive avec ses annexes (« hépatopancréas ») est formée
a partir d’'une ébauche paire, et le jabot représente la partie
antérieure de I'intestin moyen; il est homologue de la partie posté-
rieure (non spécialisée) de l'eesophage des Décapodes (BOLETZKY
et BoLETZKY, 1973; MEISTER et Fioroni, 1976; voir aussi BOLETZKY,
1978).



Fic. 8. — Embryon d’Octopus vulgaris au stade XII-XIII. A : vue dorsale.
Entre la partie céphalique avee les yeux, marqués par la rétine pigmentée,
et le complexe palléo-viscéral se trouve la poche de D’entonnoir (e). A
I'intérieur de la bourse palléale, on reconnait le sinus postérieur (s) avec
deux vaisseaux paralléles venant de la partie céphalique; ce sont les veines
caves situées du co6té ventral, de part et d’autre de l'intestin et de la poche
d’encre (voir B). Sur la face postérieure, les mnageoires rudimentaires (n)
s’élévent sous forme de bourrelets transversaux. B : méme embryon en vue
ventrale, montrant ’intestin (i) avec la poche d’encre (a droite), les branchies
(br), I'extrémité du tube de I’entonnoir (fleche blanche), et le bord du repli
(petite fléche noire) qui formera la partie ventrale de la paupiére primaire
(cf. Fig. 11 B). Noter la forme encore arrondie des ébauches des bras.



98 S.v. BOLETZKY

Complexe coelomique.

Ce complexe se différencie & partir d’'une paire d’ébauches
complexes, dont chacune contient trois zones donnant naissance
respectivement a la gonade (zone médiale), au péricardium et aux
« glandes péricardiques » (zone dorso-latérale), et au sac rénal
(zone ventro-latérale) (MARTHY, 1968). Contrairement aux Déca-
podes, chez lesquels I’ébauche de la gonade apparait comme un
complexe unique dés les premiers stades de sa différenciation,
on trouve chez les Octopodes une condition primitive qui aboutit
ensuite a la fusion des deux ébauches dans le plan médian; ceci
s’observe également lors de la formation d'une cavité péricardique
unique (la réduction spatiale ultérieure du complexe péricardique
chez Octopus est également décrite et discutée par MarTHY, 1968;
voir aussi Nagr, 1912).

Systéme circulatoire.

Chez les Octopodes, comme chez les Décapodes, le systéme
veineux se forme a partir d’'un ensemble bisymétrique de lacunes
qui se développent d’abord autour du syncytium vitellin (Fig. 7).
Le systéme artériel se différencie plus tard. La différenciation
du ceeur artériel des Octopodes incirrates semble plus « directe »
que chez les Décapodes; ainsi chez Ocfopus (BoLETzKY, 1968), on
n’observe pas I’ébauche d’'une aorte céphalique paire (cas de
Loligo) dont I’élément gauche disparait peu aprés sa formation
(NaEF, 1909, 1910).

Le grand sinus mésentérique, typique des Octopodes incirrates
(absent chez les Cirrata !), se différencie a partir du sinus embryon-
naire qui entoure le sac vitellin interne (BoLETzKY, 1968). Cette
différenciation particuliére est en rapport avec la position du sac
vitellin dans le complexe viscéral (PORTMANN et BIDDER, 1929;
BoLETZKY, 1974).

Systéme nerveux.

L’organogenése du systéme nerveux des Octopodes n’a jamais
¢té décrite en détail. Cette lacune sera en partie comblée par une
étude du développement du systéme nerveux d’Octopus vulgaris
actuellement en cours (MARrRQuUIs, communication personnelle) (pour
la morphométrie du systéme nerveux central des animaux nouveau-
nés, voir FroscH, 1971).
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Fia, 9. Trois embryons d’Oclopus wvulgaris entre les stades XV et XVI,
montrant (de gauche & droite) P'agrandissement secondaire du sac vitellin
interne.

I'tc. 10. — Trois embryons d’Octopus briareus, 4 peu preés au méme stade

de développement que les embryons de la figure 9. Noter la petite taille de

I’'animal par rapport & la grande masse vitelline. L’embryon a4 gauche n’a pas

cffectué le premier retournement, celui du milieu est en position inter-

médiaire du fait d’un retournement retardé. L’embryon & droite a effectué
le retournement de fagcon normale.
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Tégument.

Froront (1962 a, b; 1965; 1970) a consacré une série d’études
a la différenciation des éléments tégumentaires chez les embryons
des Décapodes et des Octopodes. Il déerit le développement des
chromatophores et des iridophores dans la zone sous-cutanée. Tous
les jeunes Céphalopodes ont une < livrée » chromatique plus ou
moins élaborée au moment de 1’éclosion, suivant I'espéce et la
taille du jeune animal. Froroni (1965) distingue deux types de
livrée, I'un qu’il appelle le type « planctonique », caractérisé par
une faible densité en chromatophores, plutét transparent, I'autre
qu’il appelle « benthique », caractérisé au contraire par une grande
densité en chromatophores et une faible transparence.

Parmi les Octopodes incirrates, on trouve ces deux mémes
types de livrée, et dans leurs formes extrémes, elles sont effecti-
vement liées aux jeunes planctoniques d’une part, et aux jeunes
benthiques de certains Octopodidés d’autre part. Cependant il
s’agit la de deux extrémes entre lesquels on note tous les stades
inlermédiaires possibles parmi les jeunes Octopodidés. En com-
parant, par exemple, les livrées trés similaires d’un jeune Octopus
salutii, planctonique (MaNGOLD et al., 1976), et d’un jeune Oclopus
joubini, de taille semblable, mais qui est benthique (BOLETZKY,
1969), on voit que c’est la taille plutéot que le mode de vie du
jeune animal qui est en rapport avec I'aspect de la livrée chroma-
tique (BoLETZKY, 1977).

Quant a I’épiderme, Froront (1963) a noté une nette différence
entre les Décapodes et les Octopodes; elle concerne surtout la
différenciation des cellules & mucus. Chez les Octopodes, elles
sont moins volumineuses que chez les Décapodes. Les cellules de
la glande d’éclosion (organe de Hoyle) sont moins concentrées chez
les Octopodes que chez les Décapodes, et elles sont limitées & une
bande transversale (Fig. 11 C) qui correspond aux deux branches
latérales de la glande d’éclosion des Décapodes qui, elle, est en
forme d’ancre (ef. OReLLI, 1959).

Enfin les Octopodes incirrates se distinguent de tous les autres
Céphalopodes par un ensemble de formations transitoires du tégu-
ment que 'on appelle les « faisceaux de Kolliker », d’aprés 'auteur
qui les a décrits pour la premiére fois chez les embryons d’Argo-
nauta (KOLLIKER, 1844). D’autres descriptions sont dues 4 QUERNER
(1927) et Apam (1939). Froront (1962 b) a étudié leur développe-
ment embryonnaire chez Ocfopus vulgaris. La structure fine et
‘le fonctionnement de I'’ensemble formé par ces faisceaux, leur gaine
et la musculature dermale (ensemble appelé « organe de Kolliker »)
ont été décrits plus récemment (BorLeTzky, 1973 a; Brocco et al,
1974).

‘l
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Fis. 11. — Présentation semi-schématique de trois stades du développement
embryonnaire d’Octopus vulgaris. A : stade pré-organogénétique; la calotte
cellulaire ne couvre qu’une petite partie du vitellus au pole animal de
Iceuf, sous le micropyle du chorion. B: stade XV environ, 4 la fin de
Iorganogenése proprement dite, en position inverse par rapport 4 l'orientation
initiale a P’intérieur du chorion. Le volume de 'ceuf a augmenté. L’organisation
de I’embryon & ce stade correspond en grande partie a 'organisation adulte.
Mis & part I'organe vitellin transitoire, cette organisation est encore incompléte
en ce qui concerne le recouvrement de la masse buccale par la base des
bras dorsaux (I) et le recouvrement des parties latérales de la téte avec I'ceil
par les bases des bras latéraux (II et III) se prolongeant en replis tégumen-
taires (paupiére primaire). C: P'embryon au stade XX, aprés le second
retournement et la résorption du sac vitellin externe. L’animal est prét a
¢clore, en ouvrant le chorion a l'aide de sa glande d’éclosion (fléche). Le
volume de l'ceuf a atteint son maximum sous la pression osmotique du
liquide péri-embryonnaire (hypertonique par rapport 4 ’eau de mer).
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Les embryons des Cirrata que nous avons pu étudier ne mon-
trent pas trace des organes de Kolliker.

Couronne brachiale.

Dans notre introduction, nous avons indiqué les rapports
morphologiques de la couronne brachiale des Octopodes vis-a-vis
de celle des Décapodes. Quant & son développement, on note les
caractéristiques suivantes :

Chez les Cirrata étudiés, les huit bras sont bien développés aux
stades avancés, sans loutefois atteindre la longueur du corps.
Chaque bras présente une rangée d’ébauches de ventouses en
forme de bourrelets égaux, perpendiculaires 4 'axe du bras. L’extré-
mité des bras est arrondie (Fig. 16). Les cirres et la membrane
interbrachiale se différencient tard, apparemment au cours du
développement post-embryonnaire (Fig. 17).

Chez les Incirrata, les ébauches des bras aux stades avancés
sont plutot econiques (Fig. 11 B), le stade de <« bourrelet » dans la
différenciation des ventouses est relativement bref et se manifeste
sur la partie distale du bras tout au long de I'ontogenése. Chez
les males d’Eledone (famille des Octopodidae), ces bourrelets se
différencient en feuillets (dont la fonction est encore inconnue)
sur la partie distale de tous les bras (Nagr, 1923). Enfin la ligule
de I'hectocotyle de tous les Octopodes présente une série de bour-
relets semblables aux ébauches de ventouses.

Chez les embryons des formes pélagiques et des Octopodidés
aux ceufs relativement petits (longueur de I'ceuf ovarien mir
2 a4 7 % de la longueur du manteau de la femelle mire), les bras
sont courts et généralement équipés de 3 ou 4 ventouses, jamais
plus de 10 a 15. L’extrémité des bras est étirée en une pointe
plus ou moins longue (Fig. 11 C, 13). Au moment de I'éclosion, la
longueur des bras ne dépasse pas la moitié de la longueur du corps,
méme chez les jeunes animaux d’Octopus dofleini martini qui ont
jusqu’a 14 ventouses par bras (GaBg, 1975).

Chez les Oclopodidés qui ont des ceufs d’une taille relati-
vement grande (longueur de P'ceuf 12 a4 25 % de la longueur du
manteau des femelles miires), la croissance des bras est par contre,
plus rapide dés 'organogenése.

Nageoires.

Parmi les Octopodes, seuls les Cirrata ont de véritables
nageoires, homologues de celles des Décapodes. Chez les embryons
aux stades avaneés que nous avons vus, ces nageoires sont déja trés
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développées (Fig. 16). Leur musculature est plus dense que celle
de la bourse palléale. La hase des nageoires est attachée aux parties
latérales du sac coquillier non divisé.

Chez les embryons des Incirrata, on peut déceler deux bour-
relets latéraux sur la partie caudale du manteau entre les stades IX
et XIV de Naer (1928) (Fig. 8 A). Cette formation paire ressemble
aux ¢bauches des nageoires des Décapodes, et elles sont situées
au-dessus du sac coquillier qui s’allonge latéralement pour former
les deux tubes séparés décrits plus haut. Il est donc justifié d’admet-
tre que ces bourrelets sont les ébauches de nageoires oblitérées.
Ils disparaissent complétement au cours des stades tardifs du
développement embryonnaire.

Les bords tégumentaux que beaucoup d’Octopodes adultes peu-
vent produire instantanément sur le coté ventro-latéral du manteau
n’ont aucun rapport avec les nageoires; ces bords sont réalisés par
la musculature tégumentaire, tout comme les papilles et tuber-
cules qui n’apparaissent que par la contraction momentanée de
certains muscles de la peau (phénomeénes connus également chez
la Seiche).

DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE TARDIF

L’organogenése proprement dit est essentiellement achevée aux
alentours des stades XIV a XV de Naer (1928) (Fig. 6 B). Elle est
suivie de la phase de coordination fonctionnelle des organes et de
I'achévement des différenciations tissulaires. La durée de cette
phase tardive, par rapport a la durée de I'organogeneése, est fonction
du volume des réserves vitellines.

Comme chez les Décapodes, la taille relative de l'embryon
proprement dit aux stades organogénétiques est inversement pro-
portionnelle a la taille absolue de I'ceuf. Plus l'ceuf est grand,
plus 'embryon est petit par rapport a la masse vitelline qu’il doit
absorber pendant la phase tardive du développement embryonnaire
(Fig. 9, 10) donc plus cette phase tardive est longue par rapport
a la durée de l'organogenése (cf. BoLETZKY, 1974 b).

La masse vitelline est distribuée dans les sacs externe et
interne de I'organe vitellin, communiquant par le « col vitellin » qui
est situé sous l'oesophage. La parlie intra-embryonnaire est trés
réduite a la fin de 'organogenése, en raison surtout de la contrac-
tion radiaire que la calotte embryonnaire subit au cours de l'orga-
nogeneése (Fig. 6 B).

Aux stades suivants du développement embryonnaire tardif,
ce sac interne est 4 nouveau agrandi par le transfert de vitellus
provenant du sac externe (PorTtmaNnN, 1926) (Fig. 9).
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Chez les Décapodes, le sac vitellin interne est alors différencié
en plusieurs lobes ou compartiments qui contiennent aux stades
tardifs une masse considérable de vitellus. Chez les Octopodes, par
contre, le sac interne reste simple, et toujours en position rostrale
vis-a-vis de I’estomac. Il peut étre fortement agrandi (BOLETZKY,
1971 b), mais normalement il est moins volumineux que chez les
Décapodes (SACARRAO, 1956). Chez Eledone moschata, il ne s’agran-
dit méme plus du tout (Sacarrio, 1943; BoLETzKY, 1975 a).

Dans tous les cas, 'absorption du vitellus se poursuit de la
méme facon tout au long de I’existence de I'organe vitellin. Le sac
vitellin externe reste en communication avec le sac interne, et son
sinus sanguin en particulier (recevant les éléments nutritifs émis
par le syncytium vitellin) reste en communication avec le systéme
circulatoire de 'animal (BoLETZKY, 1968).

RETOURNEMENTS DE L’EMBRYON

Au cours de 'organogenése, mais apparemment sans rapport
fonctionnel avec les processus qui se déroulent dans I’embryon,
celui-ci change de position dans le chorion. Ce phénoméne, treés
brievement mentionné par LANKESTER (1875) a été redécouvert par
PorTMANN (1933). NAEF (1928) n’avait en fait pas réalisé ce que
signifiait I'orientation « incorrecte » qu’il avait observée chez cer-
tains embryons. PORTMANN a aussi décrit en détail un second retour-
nement par lequel I'animal revient a sa position initiale dans le
chorion vers la fin du développement embryonnaire (¢f. PORTMANN,
1937). Chez Argonauta, ces retournements n’ont pas lieu.

Le premier retournement est réalisé par le mouvements des cils
qui couvrent I’enveloppe du sac vitellin externe et qui effectuent
un changement coordonné de la direction de leur battement (Fig. 4,
5, 6; BoLETZKY, 1971 a). Ce retournement est souvent retardé chez
les ceufs de grande taille (Fig. 10; BoLETZKY, 1969); il n’est d’ailleurs
pas essentiel pour un développement embryonnaire normal (Bo-
LETZKY, 1971 b).

Ce premier retournement est donc effectué par un appareil
également présent chez les Décapodes et qui sert toujours au bras-
sage du liquide péri-embryonnaire. Mais chez les Décapodes, les
cils du sac vitellin externe ne semblent pas changer la direction de
leur battement (Ranzi, 1926). On a longtemps cru que cette couver-
ture ciliaire du sac vitellin externe n’existait pas chez les Octopodes;
contrairement aux Décapodes, le tégument de I’embryon proprement
dit en est effectivement dépourvu (Froroni, 1962 a).

L’appareil basal des cils d’Octopus (Fig. 5) se distingue a plu-
sieurs points de vue de celui des cils qui couvrent le sac vitellin de
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Loligo (BoLETZKY, 1973 b). L’étude comparée du développement des
systémes ciliaires chez les embryons des différents groupes de Cé-
phalopodes permettra peut-étre de mieux comprendre I'étrange
phénomeéne du premier retournement dont la signification nous
échappe pour le moment.

Le second retournement qui a lieu vers la fin du développement
embryonnaire n’est pas moins énigmatique que le premier. C’est un
mouvement actif sous forme d’un < moulinet » dorsal qui peut
méme étre effectué plusieurs fois (BorLETzKY, 1969). Normalement
il restitue & I'embryon sa position initiale, position optimale pour
I’éclosion (Fig. 11 C). Mais on ne peut nier le fait que 'animal est
parfaitement capable d’éclore dans la position inverse, c’est-a-dire
du coté de la tige du chorion (BoLETZKY, 1966).

Il est évident que la condition préalable pour de tels retourne-
ments est la forme oblongue du chorion qui, de plus, est étroit et
laisse a I'embryon peu de liberté de mouvement. Chez les Décapodes,
I’embryon ne rencontre cette condition qu’aux stades précoces de
son développement; puis le volume du liquide péri-embryonnaire
augmente, en gonflant le chorion qui devient alors globulaire.

Nous ignorons encore si des processus comparables aux deux
retournements existent chez les embryons des Cirrata qui ont un
chorion plus ou moins longiforme suivant les espéces.

EcLosIiON

Par I'action enzymatique de l'organe de Hoyle, situé sur la
partie caudale du manteau, ’animal ouvre le chorion en le dissol-
vant localement (Fig. 12 A). On ignore encore comment se déclenche
I’activité de I’animal. Il est probable que chez les Octopodes, comme
chez les Décapodes (MARTHY ef al., 1976), I'activation prématurée
est inhibée par une substance contenue dans le liquide péri-
embryonnaire, mais nous ne savons pas encore comment cette
inhibition est finalement levée.

Dans le cas des jeunes Octopodidés aux bras longs, I’animal
sort du chorion 4 l'aide de ses bras. Dans le cas des jeunes Octo-
podes aux bras courts il y a une combinaison de mouvements
d’extension rapides du corps avec I'accrochement automatique du
tégument sur le bord de la fente d’éclosion. Cet accrochement est
rendu possible par la structure et l'orientation des faisceaux de
Kolliker dans la peau : leurs extrémités étant orientées vers 'avant
du corps, ils empéchent le tégument de glisser vers l'intérieur du
chorion lorsque I'animal se contracte avant chaque extension du
corps (Fig. 12 B, C) (BoLETzKY, 1966).
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Fic. 12. — L’¢closion chez Octopus vulgaris. A : par la libération des enzymes
de la glande d’éclosion, ’animal a pratiqué une fente dans le chorion. Au
moment de sa perforation, le chorion se contracte en perdant sa tension
élastique. Par cette diminution du volume interne de l'ceuf, I'extrémité du
manteau est poussée par la fente qui reste alors bouchée. B : pour sortir
entiérement, 1’animal effectue des mouvements d’extension en longueur,
mouvements précédés de contractions. C : pendant ces' contractions, le tégu-
ment (t) est retenu au bord de la fente du chorion (ch) par les extrémités
des faisceaux de Kélliker (voir texte) qui agissent comme crochets sous la
pression du bord. Le <« sens unique » (fléche) du mouvement d’éclosion est
ainsi assuré sans l’'intervention des bras.
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Précisons toutefois qu’il n’y a pas de séparation vraiment
nette entre les deux modes que nous venons d’indiquer, car chez
certains jeunes animaux aux bras courts (Scaeurgus unicirrhus),
ces bras agissent déja de la maniére typique des formes benthiques
aux bras longs (BoLETzKY, 1977 b).

DEVELOPPEMENT POST-EMBRYONNAIRE

Nos connaissances sur le développement post-embryonnaire
des Octopodes incirrates sont encore limitées essentiellement a la
famille des Octopodidae. En effet, c’est la seule famille benthique
(avec les Idioctopodidae, famille douteuse, susceptible d’étre mise
au rang d'une sous-famille des Octopodidés), donc la seule qui
puisse facilement étre étudiée en aquarium.

Quant aux Incirrates pélagiques, les observations sur le vivant
sont déja rares en ce qui concerne les animaux adultes; elles font
entierement défaut pour leur développement post-embryonnaire.

Fic. 13. — Jeune Octopus vulgaris,
fraichement éclos, en vue ventrale.
Chaque bras est muni de trois ven-
touses (v). L’ceil avec son cristallin
(¢c) est trés gros, et le volume des
lobes optiques (lo) dépasse largement
celui des autres centres nerveux. Dans
les grandes statocystes, on reconnait
le statolithe (sl). NB : les autres taches
sombres sont des chromatophores dans
le tégument! La masse viscérale
comprend, entre le jabot et la glande
digestive, le reste du sac vitellin inter-
ne (masse sombre). L’estomac, le cae-
cum ainsi que le coeur artériel sont
situés entre les deux cceurs branchiaux
(cb) qui pompent le sang veineux dans
les branchies (br). Chez les Octopodes,
les ganglions stellaires (gs) sont en
position latérale.
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Fic. 14. — A : coupe schématique d’'un organe de Kélliker avec son faisceau
de soies de matiére organique (f). La gaine de cellules murales (cm) est formée
par une invagination ectogermique au cours de l'organogenése, avec la future
cellule basale (cb) du faisceau au milieun. La surface de cette cellule est
différenciée en microvilli (mv) dont chacun sécréte une soie (s). La membrane
basale (mb) de I’¢piderme (e) est continue tout autour de la gaine et la
cellule basale et les sépare des muscles (m) qui sont concentrés en forme de
gobelet 4 la base de l'organe. Ce gobelet est rattaché a la «cloison sous-
cutanée » par la fibre profonde (fp). B : faisceau évaginé et étalé par la contrac-
tion de la musculature de l'organe.
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La récolte de différents stades juvéniles dans le plancton permet
toutefois de supposer que tous les jeunes animaux des sept familles
pélagiques ménent la vie pélagique des adultes.

Les proportions du corps de ces jeunes pélagiques aux bras
courts se retrouvent chez les jeunes Octopodidés planctoniques
(Fig. 13) issus d’eceufs de taille relative petite (2 a 7% de la
longueur dorsale du manteau des adultes). La taille de ces jeunes
Octopodidés, exprimée en pourcentage de la taille « moyenne »
des adultes murs varie de 2 a 4 % environ (Fig. 15; BOLETZKY,
1976).

Or, puisque les adultes de tous les Octopodidés vivent essen-
tiellement au fond, les jeunes animaux planctoniques ou micro-
nectoniques doivent tot ou tard abandonner leur mode de vie
post-embryonnaire. Les détails de ce changement ont été décrits
chez Octopus vulgaris (ITami et al., 1963). Les auteurs japonais
ont réussi a élever les jeunes animaux au-dela du changement de
comportement par lequel le mode de vie est déterminé. Ils ont
observé que les animaux qui avaient atteint une taille de 7 mm
environ (longueur du manteau) se posaient de plus en plus fré-
quemment au fond de laquarium, pour finalement y rester, a
I’exception des déplacements a la nage que tout Céphalopode ben-
thique effectue de temps 4 autre.

Les proportions du corps de ces animaux changent graduelle-
ment. Au stade ou ils « deviennent benthiques », ils ont des bras
d’une longueur a peu pres égale a la longueur du corps, et ces
bras sont équipés chacun d’une vingtaine de ventouses environ.

Ces mémes proportions sont acquises dés I'éclosion chez les
jeunes Octopodidés issus d’ceufs relativement grands (12 4 25 %
de la longueur du manteau des adultes), et qui meénent la vie
benthique des adultes (Fig. 15).

Si la taille relative des jeunes animaux et les proportions
de leur corps permettent de bien distinguer deux types de jeunes
animaux chez les Octopodidés, la séparation est moins nette en
ce qui concerne les détails de leur comportement. Car les « élé-
ments benthiques » (typiques du comportement des adultes) peu-
vent apparaitre dés I'éclosion chez certains jeunes qui appartiennent
clairement a4 la catégorie des jeunes planctoniques de par leur
comportement (encore) dominant de nageur et les proportions
du corps (BoLETZKY, 1977 a). Le critére le plus facile pour distinguer
les deux catégories de jeunes Octopodidés au moment de I’éclosion
est donc la longueur relative des bras : < 50 % de la longueur
du manteau chez les jeunes planctoniques; = longueur du manteau
chez les jeunes benthiques (FisHEr, 1925; BatHam, 1957; DEw,
1959; BroueH, 1965; OveERaATH et BoLETzKY, 1974; GaBE, 1975;
BoLETZKY, 1969, 1976, 1977 a, b).
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Fic. 15. — Présentation schématique du rapport, chez les Octopodidés, entre
la taille relative des animaux nouveau-nés (longueur du manteau ML en pour-
centage de la ML des adultes), leurs proportions (longueur des bras par rapport
a4 la longueur du corps), et leur mode de vie post-embryonnaire. La taille du
jeune animal est évidemment fonction de la taille absolue de l'ceuf (ef. Fig. 2
et 10). Les proportions de son corps ainsi que son mode de vie sont par contre
fonction de sa taille (donc aussi de la taille de 'ccuf dont il est issu) par
rapport 4 la taille de 'adulte. Dans la colonne de gauche, quelques jeunes
planctoniques : Octopus vulgaris (taille relative 2 %), Octopus salutn et F;edane

cirrosa (3,5 %), Hapalochlaena lunulata (4 %). Dans la colonne droite, quelques
jeunes benthiques : Hapalochlaena maculosa (8,56 %), Eledone moschata (10 %),
Octopus briareus (12 %), Octopus joubini (18 %).

1mm lem
—_— —_—
Fia. 16, — Embryon d’un Octopode cirromorphe. Il s’agit du spécimen présenté

dans la figure 1. L’embryon est détaché du grand sac vitellin externe et pré-

sente, dans cette vue ventrale, le col vitellin en coupe (cv). La masse buccale

(mb) est encore en position rostrale par rapport aux bras. Par transparence,

on voit 4 'intérieur du tégument trés flasque la bourse musculaire du manteau

et, de chaque coté, le « support » central des nageoires. La masse viscérale est

concentrée sur la face ventrale du sac vitellin interne, avec l’intestin et les
deux branchies groupés ensemble.

Fig. 17. — Vue ventrale d’un jeune Octopode cirromorphe, d’aprées Hoyle, 1886
(sur la figure originale, les ébauches de cirres ne sont pas décelables. Elles
apparaissent uniquement sur la vue latérale du méme spécimen).



D.AVELOPPEMENT OCTOPODES CONNAISSANCES ACTUELLES 111

L’allure de la croissance ultérieure des bras peut varier d’une
espéce a l'autre. La disparité entre la croissance des différents bras
est poussée a l'extréme chez un petit Octopodidé dont on connait
surtout des stades juvéniles pélagiques. Dans ce cas particulier,
la troisiéme paire de bras devient beaucoup plus longue que les
autres. Il s’agit de Macrotritopus. REes (1954) a analysé tout le
matériel alors disponible qui provenait de I’Atlantique, et a conclu
que les différentes espéces de Macrotritopus n’étaient que différents
stades juvéniles de Scaeurgqus unicirrhus. Cependant cetle espece
ne montre pas trace d'une croissance accélérée de la troisiéme
paire de bras, ni au début du développement post-embryonnaire
(BoLETZKY, 1977 b), ni &4 I'état sub-adulte ou adulle (Naer, 1923).
L’existence d’un stade de « Macrotritopus » chez Scaeurgus unicir-
rhus parait done trés douteuse. 1l est beaucoup plus probable que
ces formes soient des stades juvéniles d’une ou de plusieurs espéces
caractérisées, a 1'état adulte, par la longueur nettement supérieure
de la troisiéme paire de bras.

Contrairement aux connaissances encore trés fragmentaires sur
le développement des jeunes Octopodes pélagiques et des jeunes
planctoniques de beaucoup d’Octopodidés, le développement des
jeunes benthiques de bon nombre d’espéces (surtout du genre
Octopus) est maintenant bien connu. Le comportement, les taux
de croissance, la durée du développement entre I’éclosion et la
maturité sexuelle, et la longévité ont été déterminés pour plusieurs
Octopodidés (MESSENGER, 1963; Nixon, 1966, 1969; BoLeETzky et
BoLETZKY, 1969; WELLs et WELLS, 1970; BoRrgr, 1971; THoMas et
OpPRrESKO, 1973; TRANTER et AUGUSTINE, 1973; MancoLp et Bo-
LETZKY, 1973; Van HEUKELEM, 1973; BRADLEY, 1974; BOLETZKY,
1975 b; MancoLp et al.,, 1976; Jorr, 1977; HanNLoN, 1977).

Il s’est avéré que le cycle de reproduction des plus petites
especes, comme chez certains Décapodes, peut s’achever en 6 mois
(par exemple Octopus joubini), alors que chez les especes de grande
taille, sa durée varie entre un et deux ans ou plus (BOLETZKY,
1974 a).

Quant aux Cirrata, nous ne savons pratiquement rien sur
leur développement post-embryonnaire. Le plus jeune spécimen
décrit est probablement celui que HovLe (1883) a trouvé dans le
matériel récolté au cours de la campagne du « Challenger ». Il
s’agit d'un animal dont les bras sont encorc relativement courts;
la membrane interbrachiale n’est pas encore Lrés développée
(Fig. 17). Un fait particuliérement intéressant est la différenciation
tardive des cirres a coté des ventouses; chez le spécimen décrit par
HovirE, ils commencent tout juste a apparaitre. Cet animal a été
ramené¢ d’une profondeur de plus de 1000 m, ot il vivait sur ou
au-dessus d’un substrat dur.
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Le mode de vie ¢ bentho-pélagique » des adultes de beaucoup
d’espéces de Cirrata (ROPER et BRUNDAGE, 1972) n’est peut-étre pas
encore établi, dans sa forme typique, chez un jeune animal dont
les proportions du corps rappellent plutot celles des Incirrata
pélagiques (abstraction faite, bien entendu, des nageoires). Mais
il n’est pas encore certain que cet unique jeune spécimen déerit par
HovLE, et les quelques embryons de Cirrata étudiés jusqu’ici, soient
représentatifs pour le groupe entier en ce qui concerne le déve-
loppement embryonnaire tardif et post-embryonnaire. Pour le
moment, le développement des Cirrata représente encore une des
plus grandes lacunes dans nos connaissances sur les Céphalopodes
vivants.

DISCUSSION

Nous avons vu au début de notre apercu que de toute évidence
les Octopodes sont un groupe bien distinet des Décapodes. Dans
leur développement, il faut distinguer les caractéres communs a
tous les Coléoides voire aux Céphalopodes en général, et les carac-
téres qui apparaissent comme particuliers aux Octopodes. Dans
cet ensemble de caractéres « typiques» des Octopodes, il faut
encore une fois séparer ceux qui pourraient étre des caractéres
primitifs (« plésiomorphes ») disparus chez les autres Coléoidés,
de ceux qui sont trés probablement secondaires (« apomorphes »)
pour le seul groupe des Octopodes. Dans cette tentative de tri,
on se heurte done au probléme de savoir si labsence de tel carac-
tére est primitif ou secondaire (voir exemple du jabot, p. 96).

On peut admettre assez facilement que la couronne brachiale
a huit bras similaires est secondaire par rapport a celle des
formes appelées Vampyromorphes. Quant a la structure des
ventouses, par contre, il est beaucoup plus probable que les Octo-
podes et les Vampyromorphes représentent un stade primitif a
partir duquel la ventouse des Décapodes s’est différenciée (cf.
Nixon et Dirry, 1977; Youne, 1977). Dans le développement
embryonnaire des Décapodes, la différenciation des ventouses passe
effeclivement par un stade qui ressemble tout a fail a la structure
définitive des ventouses d’Octopode ou de Vampyromorphe. Ajou-
tons que chez tous les Coleoidés, I'ébauche précoce de ventouse
est un bourrelet transversal qui rappelle la différenciation de la
face interne, adhérente des tentacules du Nautile (ef. Nagr, 1923).

Le «retour » a cette structure basale du bourrelet dans la
différenciation de la ligule de Ihectocotyle chez les Octopodes
miles en général, et dans la différenciation des extrémités de tous
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les bras chez les males d’Eledone, est un signe de conservatisme
plutét qu'un caractére nouveau.

Lorsqu’on prend les cirres en considération, leur absence chez
les Incirrata apparait comme secondaire, puisque les cirres existent
chez les Vampyromorphes, qui sont reconnus comme étant plus
primitifs quant a la structure de leur couronne brachiale. L’appa-
rition tardive des cirres dans l'ontogenése des Cirrata serait un
argument en faveur de I’hypothése que les cirres sont une diffé-
renciation secondaire des Vampyromorphes et des Octopodes, mais
dans les faits nous sommes loin d’étre siir que certaines struec-
tures des bras de beaucoup de Décapodes ne sont pas homologues
de cirres (cf. JELETZKY, 1966, p. 42).

Quant aux Incirrata, ils auraient < supprimé» les cirres et
— rappelons le — les nageoires typiques de tous les autres Coléoi-
dés (qui apparaissent encore sous forme d’ébauches chez ’embryon
des Incirrata). Cette double modification qui va dans le sens d’'une
« fétalisation » nous ameéne au probléme des organes de Kolliker
dans le tégument des Incirrates, et au probléme de la taille et du
mode de vie primitif des Incirrates.

Les organes de Kolliker, nous ’avons vu, existent chez presque
tous les Incirrates étudiés jusqu’iei (ils manquent chez les jeunes
benthiques de trés grande taille d’Octopus maya et d’0. briareus),
mais ils ne sont apparemment pas formés chez les Cirrata. En
plus de leur fonction, sans doute secondaire, au cours de I’éclosion,
ces organes pourraient jouer un role important chez les trés petits
animaux planctoniques. En fait, tous les faisceaux de soies peuvent
étre évaginés et étalés par la contraction de la musculature basale
de l'organe (Fig. 14). L’agrandissement de sa surface ainsi obtenu
«a volonté » permettrait & un animal de trés petite taille de
ralentir sa descente par gravité dans I'eau lorsqu’il reste immo-
bile. De plus I’animal serait probablement camouflé pendant une
telle phase de « repos », car chaque soie d’un faisceau est trans-
parente et présente six facettes. L’effet de la réfraction et de la
réflection partielle de la lumiére par ces structures prismatiques
ressemble a l'effet obtenu au niveau des iridophores.

Le fait que les faisceaux de Kolliker ont toujours a peu prés
la méme taille, qu’ils sont donc beaucoup plus grands par rapport
a la taille du corps chez un petit animal planctonique que chez
un animal plus grand (notamment chez les nombreux jeunes
Octopodidés qui sont benthiques dés I’éclosion) suggeére que ces
faisceaux sont un dispositif pour la vie de trés petits animaux dans
le milieu du plancton. Nous le trouvons chez presque tous les
jeunes Incirrates, nous l’avons dit. Sept familles sur huit sont
pélagiques; une seule est benthique : celle des Octopodidae. Un



114 S.v. BOLETZKY

autre exemple sont les mandibules denticulées qui apparaissent
comme une spécialisation des animaux planctoniques (BOLETZKY,
1971 ¢). Chez ces Octopodidae, la phase post-embryonnaire planc-
tonique est trés répandue. Ces jeunes planctoniques ont les mémes
proportions du corps que les jeunes animaux des familles péla-
giques, dont certaines conservent ces proportions jusqu’au stade
adulte. La couronne brachiale lourde, aux bras trés musclés, est
un caractére que l'on trouve uniquement chez certains Octopo-
didés, donc chez les formes benthiques.

Tout ceci tend vers I'image d’un « type pélagique » d’Incirrate.
L’absence de nageoires chez l'adulte nous améne inévitablement
4 la question de savoir si l'espéce-souche des Incirrates était
benthique (sans nageoires) ou bentho-pélagique (avec nageoires,
comme les Cirrata et les Palaeoctopoda), et s’il y avait une
phase planctonique qui aurait été le point de départ pour I'éta-
blissement d’un mode holo-pélagique (ef. BoLETZKY, 1975 ¢).

C’est de ce probléme dont toute tentative de retracer I'évolution
des Octopodes doit tenir compte. En 'absence de documents paléon-
tologiques, les réponses — toujours partielles — ne pourront venir
que d’une poursuite d’analyses rigoureuses, descriptives aussi bien
qu’expérimentales, de la biologie des Céphalopodes vivants, et tout
particuliéerement de la biologie de leur développement.

RESUME

L’auteur passe en revue les caractéristiques, morphologiques
et biologiques, du développement des Octopodes et évoque leur
importance comme critéres utilisables dans les discussions d’ordre
phylogénétique.
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