
SUR LA PRÉSENCE DE MICROORGANISMES SPÉCIFIQUES 
DANS LES GLANDES VESTIBULAIRES ET DANS L'AVICULAIRE 

DE PALM  ¡CELLARI A  SKENEI (ELLIS ET SOLANDER), 
BRYOZOAIRE CHILOSTOME.

par

Geneviève Lutaud
Station Biologique de Roscoff et Laboratoire d'Anatomie et d 'H istologie Comparées,

Faculté des Sciences de Paris.

Résumé

L’hypertrophie des glandes vestibulaires de Palmicellaria skenei (Ellis et 
Solander) est corrélative de la présence, à l ’intérieur de celles-ci, d’une colonie 
de filaments de type bactérien. L’association est constante dans le secteur géogra­
phique de Roscoff et ne présente pas de caractère tératologique ; elle diffère des 
autres cas d’association entre un Bryozoaire et une bactérie qui ont déjà été 
décrits, par le fait que l’hébergement a lieu dans une structure normale de 
l ’autozoécie et n’im plique pas l ’apparition d’un organe spécialisé supplémentaire. 
L’aviculaire contient, à côté du corps polypidien vestigial, une glande annexe dans 
laquelle est logée une petite colonie de microorganismes semblables à ceux qui 
sont installés dans les glandes vestibulaires homologues de l ’autozoécie.

L’aspect anorm al et l’hypertrophie des glandes vestibulaires de 
Palmicellaria skenei (Ellis et Solander) ont déjà été mentionnés dans 
une étude précédente. Cette étude portait, d’une part sur la structure 
de ces glandes dont la principale fonction est l’émission de mucopo­
lysaccharides vers l’atrium  tentaculaire et sur leur évolution dans le 
groupe des Ascophores, d’autre part sur la présence, chez quelques 
rares espèces, de poches surnum éraires, issues par évagination de 
la paroi du vestibule et spécialisées dans l’hébergement de micro­
organismes spécifiques ; des organes analogues peuvent exister parfois 
dans l’aviculaire (Lutaud, 1964). Or, l’examen histologique révèle que 
les glandes vestibulaires de P. skenei, tout en conservant les carac­
téristiques morphologiques propres à leur fonction sécrétrice, ont la 
particu larité  d’héberger une colonie d’éléments filamenteux dans le 
m ucus de leur lumière interne.

LES CARACTÈRES SPÉCIFIQUES DES GLANDES VESTIBULAIRES
DE P. S K E N E I

Dans les formes les plus différenciées, les glandes vestibulaires 
des Ascophores sont subdivisées en deux régions que délimite une 
constriction transversale plus ou moins accusée et qui diffèrent par
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l’épaisseur et par les caractères cytologiques de l’assise épithéliale 
interne de leur paroi : au fond de la glande, la paroi de la subdivision 
proximale est formée, sous la mince enveloppe péritonéale, de hautes 
cellules sécrétrices ; la partie antérieure, ou distale, qui débouche dans 
le diaphragme de la gaine tentaculaire, tend à devenir une simple 
poche dilatée, à paroi mince, qui reçoit et entrepose la sécrétion 
muqueuse.

Les glandes de P. skenei présentent dans leur forme et dans 
leur cycle certaines anomalies : particulièrem ent allongées et, de ce 
fait, contournées et repliées sur elles-mêmes, elles sont plus volumi­
neuses que celles des autres Smittinidées de la faune de Roscoff 
(Fig. 1, 1 et 2). Etalées par dissection, elles m esurent, à leur plein 
développement, de 250 à 350 p de long pour une section transversale 
de 30 à 50 p. au niveau de leur extrém ité libre renflée. Mais le déve­
loppement inégal des deux régions de l’organe entraîne un  déplacement 
et une modification de la région sécrétrice, repoussée sur le flanc de 
la glande par l’hypertrophie de la poche dans laquelle se trouve la 
colonie de filaments dont la nature sera discutée plus loin (Fig. 2 , 1 ) .  
La région sécrétrice est ainsi réduite à un  m assif cellulaire latéral, 
encastré dans le repli principal de la poche piriform e adjacente, elle- 
même bridée par le bourrelet sécréteur et coudée vers son tiers posté­
rieur. Sur m atériel fixé, la position de la zone sécrétrice par rapport 
au polypide est variable et paraît dépendre en partie  de la dimension
et du degré de torsion de l’organe.

Comme l’implique la connexion des ébauches au cours de la
morphogenèse, les glandes de P. skenei, comme celles des autres
espèces, adhèrent par l’interm édiaire de la couche péritonéale de leur 
paroi aux bandes mu-sculaires pariéto-vaginales frontales (Fig. 2 , 2 ) .

La fonction sécrétrice.

Les cellules cubiques de la zone sécrétrice sont semblables à celles 
qu ’on trouve dans la paroi des glandes plus simples. Hautes de 7 à 
10 p. sur m atériel fixé, elles présentent un gros noyau basai de 4 à 
5 n de diamètre et un pôle de sécrétion occupé par une vacuole 
circulaire dont le contenu prend électivement le bleu Alcian à pH 2 
et se colore m étachrom atiquem ent en rouge par le bleu de toluidine 
à pH 4,5 selon Lison. Cette enclave qui présente les affinités tincto­
riales des mucopolysaccharides acides est, par ailleurs, A.P.S. positive 
comme la plupart des sécrétions m uqueuses chez les Bryozoaires 
Chilostomes.

Sur les préparations histologiques, les cellules du m assif sécré­
teur, apparemm ent formé par un repli m arginal de la paroi, se 
m ontrent alignées en deux séries régulières, de part et d’au tre d’un 
étroit sillon interne qui représente le vestige d ’une cavité centrale 
réduite ; ce sillon communique avec la lumière de la poche adjacente 
et joue sans doute le rôle d’un canal collecteur.

La présence de microorganismes spécifiques.

La surface interne de la poche qui occupe la plus grande partie  
du volume de la glande, est entièrem ent recouverte par une couche
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Les glandes vestibulaires chez Palmîcellaria skenei.

1 : les glandes vestibulaires de Fautozoécie, vues de face. - 2 : les glandes
vestibulaires de Fautozoécie et la glande avicularienne annexe homologue, vues de 
profil. - 3 : dégénérescence des glandes vestibulaires à Fextérieur du corps brun 
(chambre claire).
g. av : glande avicularienne annexe. - cp. av : corps polypidien vestigial de
Faviculaire. - mu. ad : muscles adducteurs de la mandibule. - gv : glande vesti-
bulaire de Fautozoécie. - ov : ovaire. - cb :corps brun. - pr :polypide de
régénération.

4



184 GENEVIÈVE LUT AU D

continue de filaments courts, d’environ 10 y. d’épaisseur, qui repose 
directem ent sur ¡’épithélium pavimenteux de la paroi. Les éléments 
qui la composent, très régulièrement disposés de la paroi vers le 
centre, baignent dans le mucus qui rem plit tous les interstices de leur 
frange périphérique (Fig. 2, 2 et Pl. 1, 1). Cette disposition caracté­
ristique n ’est pas une image de précipitation due à la fixation car elle 
est visible en microscopie interférentielle dans l’organe vivant isolé 
par dissection.

Les unités de la frange périphérique sont détériorées et agglu­
tinées par les fixateurs picriqués ou alcooliques acides ; elles sont 
bien conservées par les fixateurs chromés et surtou t par les fixateurs 
chromés neutres, Maximov et Regaud. Mises en évidence par l’azo- 
carm in (Pl. 1 , 1) ,  elles se présentent sur coupes comme des bâtonnets 
généralement incurvés, de 6 à 8 y. de long, dont la section cylindrique 
est de l’ordre de 0,5 p et dont la paroi est relativem ent épaisse par 
rapport à la section.

En milieu tamponné et sous contrôle enzymatique, la couche 
de bâtonnets périphériques présente une affinité certaine pour la 
pyronine dans la réaction de Unna bien que la coloration soit diffuse 
et en partie masquée par la m étachrom asie orange du m ucus am biant. 
Le test de Feulgen donne des résultats plus francs et révèle à l’inté­
rieur des bâtonnets, sur coupes comme sur fro ttis obtenus à p a rtir  
de pièces fixées au Regaud, des grains colorés comme les noyaux en 
rouge vif par le Schiff après hydrolyse chlorhydrique, qui n ’apparais­
sent pas sur les témoins soumis à une digestion préalable par la 
désoxyribonucléase selon Brachet. Mais la réaction positive est beau­
coup moins intense que celle obtenue dans les mêmes conditions tech­
niques sur les organes spécifiques de Schizobrachiella sanguinea (Nor­
man) ,  Figularia figularis (Johnston) et Porella concinna Busk. 
Cependant la mise en évidence d’acides nucléiques par l’histochim ie 
établit la nature d’êtres vivants de ces éléments que leur forme 
bacillaire et l’absence de noyaux rapprochaient déjà des bactéries.

L’observation en microscopie interférentielle d’étalem ents frais 
ou desséchés, obtenus par dissociation sur lame de l’organe vivant 
isolé par dissection, si elle permet de contrôler la conservation par 
les fixateurs, apporte peu d’inform ations com plémentaires : la popu­
lation qui vit dans les glandes vestibulaires de P. skenei est unifor­
mément composée d’éléments incurvés, cylindriques, aux extrémités 
tronquées, renflées au centre et aux extrém ités par des nodules ; les 
segments, dont la courbure est très caractéristique, paraissent souvent 
constitués d’au moins deux unités ; parm i les formes bacillaires, se 
trouvent des corpuscules sphériques et certains éléments m unis à 
l’une de leurs extrémités d’une vésicule renflée, qui sont vraisem bla­
blement des spores et des stades de germ ination. L ’aspect des extré­
mités suggère que les segments peuvent provenir de la rupture  de 
chaînes plus longues. Sur les frottis réalisés à partir  de pièces fixées 
préalablem ent au Regaud, on obtient effectivement des filaments plus 
longs, flexueux et enroulés, formés par la succession de plusieurs 
unités dont chacune présente, après coloration par l’Azan, une zone 
centrale claire ; mais il est possible que la fixation qui in troduit au 
niveau de ces zones claires des figures de plasmolyse, entraîne des 
soudures artificielles. Quoi qu’il en soit, il s’agit de chaînes d’unités
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Structure des glandes vestibulaires de l ’autozoécie et de la glande homologue

de l’aviculaire.
1 : forme générale d’une glande vestibulaire isolée par dissection. - 2 : coupe 
sagittale axiale d’une glande vestibulaire. - 3 : coupe sagittale axiale de l ’aviculaire 
(chambre claire).
p : paroi de la glande. - zs : zone sécrétrice. - po. B : poche à bactéries. - c. en : 
cellules à enclave claire. - m. pv : muscles pariéto-vaginaux. - cm : mucocytes. - 
m : mucus. - B : bâtonnets. - md : mandibule de l ’aviculaire. - cp. av : corps 
polypidien vestigial de l ’aviculaire. - g. av : glande avicularienne annexe. - fm. d : 
fibres musculaires homologues du sphincter du diaphragme. - mu. ab : muscle 
abducteur de la mandibule. - mu. ad : muscles adducteurs de la mandibule. - 
mu. r. p. : muscle rétracteur du corps polypidien.
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bien distinctes qui diffèrent par l’absence de ramifications, par la 
faible intensité de la réaction de Feulgen et par l’épaisseur de leur 
paroi des formes mycobactériennes auxquelles se rattachaien t les 
symbiontes de S. sanguinea.

La coloration de frottis desséchés non fixés est gênée par l’abon­
dance du mucus qui provoque le décollement des étalem ents, et la 
réaction de Gramm n ’a pas donné de résultats interprétables.

Morphogenèse e t cycle.

Les glandes vestibulaires de P. skenei se développent d’abord 
normalem ent à partir de deux épaississements latéraux de la paroi 
de la gaine tentaculaire embryonnaire qui encadrent l’ébauche annu­
laire du diaphragme. Dans la période qui précède l’entrée en activité 
du polypide qu’elles desservent, elles sont d’abord piriform es et ont 
alors la structure et les dimensions des glandes adultes de type simple 
telles qu’elles se présentent chez d’autres espèces ; la paroi épaissie 
de leur extrémité renflée est formée de cellules sécrétrices déjà actives 
et leur lumière est remplie de mucus. Mais la glande inachevée conti­
nue à s’allonger et se développe en m assue ; la dilatation de son 
extrémité libre entraîne le décalage progressif du groupe des cellules 
sécrétrices par rapport à l’axe médian de l’organe. Puis la dilatation 
asymétrique de la cavité interne, dans laquelle on discerne les prem iers 
éléments du microorganisme hébergé, s’accuse du côté où la paroi 
est la plus mince et la hernie initiale se développe en besace autour 
de l’épaississement marginal des cellules sécrétrices pour constituer 
le cul de sac proximal et la région moyenne de la poche à m ucus 
de la glande adulte.

Sur les montages de fragments de colonie colorés in toto, on voit 
que la glande, après la définition complète des régions, augmente de 
volume avec l’âge pendant la vie du polypide et grossit notablem ent 
entre les zoécies fonctionnelles jeunes de l’extrém ité des ram eaux 
et celles plus anciennes où se m anifestent les prem iers signes du 
renouvellement du polypide. Or le processus inverse a été observé 
chez d’autres Ascophores dont les glandes présentent leurs dimensions 
maxima à la périphérie de la colonie.

Au moment de la dégénérescence du polypide, les glandes de 
P. skenei ne sont pas absorbées avec la gaine tentaculaire dans la 
form ation du corps brun. Elles se détachent et dégénèrent pour former, 
après la résorption du mucus et la disparition de la cavité, deux 
boudins pleins, étirés et enroulés, qui persistent dans la cavité géné­
rale pendant toute la durée du développement du polypide de régéné­
ration (Fig. 1, 3). Il semble que leurs moignons puissent être finale­
m ent éliminés, soit par fragm entation et résorption des débris in situ

PLANCHE I
1. - Palmicellaria skenei : coupe transversale d’une glande vestibulaire, région

terminale (colorée par l’Azan après fixation au Regaud).
2. - Palmicellaria skenei : aspect d’un frottis obtenu par dissociation d’une glande

après fixation au formol salé (coloré par la fuchsine de Ziehl).
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comme le suggèrent certaines images, soit par expulsion car on ne 
les retrouve pas toujours dans les loges dont le polypide de régéné­
ration est fonctionnel ; il arrive pourtant qu’on trouve dans une zoécie 
m orte les restes sim ultanés de deux paires de glandes successives. 
Cette dégénérescence autonome à l’extérieur du corps brun a déjà été 
observée, avec des modalités différentes, dans le cas des organes à 
bactéries de S. sanguinea et F. figularis. Il semble qu’il y ait une 
corrélation entre la présence du microorganisme et ce processus de 
dégénérescence isolée d’un organe. On pourrait envisager, par exemple, 
l’intervention de facteurs simplement mécaniques provoquant le déta­
chement de l’organe au début de sa dégénérescence tels que son poids, 
son volume, ou la compacité que pourrait lui conférer son contenu 
structuré.

Les glandes aviculariennes.

Chaque autozoécie de la colonie porte un aviculaire adventif 
proém inent qui contient toujours, à côté du corps principal qui est 
l’homologue du polypide, une de ces formations glandulaires annexes 
que Marcus (1939) décrit comme les homologues des glandes vesti­
b u la re s  (Fig. 1, 2). Il s’agit d’un corps sphérique d’environ 30 y. de 
diam ètre, im pair et médian, situé entre la paroi frontale et les deux 
muscles adducteurs de la mandibule et relié au corps principal près 
de l’orifice avicularien par une étroite connexion (Fig. 2, 3). Ce corps 
annexe comprend deux parties distinctes qui correspondent par leur 
localisation et par leurs caractéristiques cytologiques aux deux régions 
des glandes vestibulaires de l’autozoécie : sous l’assise péritonéale, 
l’hém isphère postérieur est formé de mucocytes semblables à ceux 
de la zone sécrétrice de la glande autozoéciale ; la paroi plus mince 
de la m oitié antérieure recouvre un petit groupe de bâtonnets courts 
qui rayonnent au tour d’une cavité réduite mais remplie de mucus.

Ces bâtonnets présentent sur coupes les mêmes affinités tincto­
riales que ceux des glandes vestibulaires et, en particulier, une même 
réponse positive dans la réaction de Feulgen. On peut les libérer et 
les observer sur le vivant en microscopie interférentielle en extirpant 
par dissection les organes aviculariens que l’on écrase ensuite entre 
lame et lamelle. Bien que les segments soient plus courts, qu’ils soient 
apparem m ent constitués d’une seule unité et qu’ils ne soient pas 
incurvés, ils ressem blent beaucoup à ceux de l’autozoécie par leur 
forme cylindrique et par les proportions de leur section. S’il n ’est pas 
établi que les deux formes appartiennent à la même espèce, il est 
probable qu ’il s’agit au moins d’espèces voisines.

Ainsi, chez P. skenei, l’homologie de la glande avicularienne 
im paire et des glandes vestibulaires paires de l’autozoécie peut être 
établie, non seulem ent d’après les critères topographiques, mais aussi 
par la différenciation de régions et par les caractéristiques cytologiques 
de celles-ci : l’analogie des deux structures va ju squ’à un rappel dans 
la glande avicularienne, d’une fonction particulière et exceptionnelle 
des glandes de l’autozoécie, soit l’hébergement de microorganismes. 
Notons à ce propos que, chez P. skenei, l’homologie du corps avicu­
larien principal et du polypide est particulièrem ent évidente et que 
le corps vestigial conserve les traces de la m usculature polypidienne :
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il est en effet relié à la paroi de la logette avicularienne par quelques 
fibres musculaires qui correspondent au muscle rétracteur du poly- 
pide ; la coloration par l’Azan met en évidence près de l'orifice, dans 
la paroi du collet membraneux qui représente la gaine tentaculaire, 
un groupe de fibres musculaires annulaires qui rappellent le sphincter 
du diaphragme (Fig. 2 , 3 ) .

DISCUSSION

Nous nous trouvons ainsi de nouveau devant l’association cons­
tante et spécifique d’un Bryozoaire et d ’un m icroorganism e déterm iné : 
association constante, tout au moins dans les lim ites d ’un secteur 
géographique puisqu’elle se m anifeste chez tous les exemplaires 
récoltés aux environs de Roscoff, au niveau de chaque unité auto- 
zoéciale et avicularienne de la colonie ; association spécifique dans la 
m esure où l'organisme hébergé présente toujours, en observation vitale 
comme à l’examen histologique, les mêmes norm es morphologiques. 
Par contre, d’un Bryozoaire à l’autre, l’organisme hébergé diffère, non 
seulement par des critères d’espèce, mais aussi, semble-t-il, par le 
groupe auquel il paraît possible de le rattacher. Mais, chez P. skenei 
le caractère de l’association diffère des autres cas précédemm ent 
étudiés chez d’autres Chilostomes (F. figularis, S . sanguinea et P. con­
cinna), par les modalités de l’hébergement puisque l’installation du 
m icroorganisme n’entraîne pas l’apparition chez l’hôte d’un organe 
spécialisé supplémentaire ; elle a lieu dans un organe préexistant 
et norm al de l’autozoécie qui conserve sa  fonction initiale et, mis à 
part un phénomène d’hypertrophie, les grandes lignes de sa structure 
normale. La possibilité d’une telle localisation nous amène à considérer 
comme formelle une distinction trop stricte entre les organes à bacté­
ries, formés par une prolifération exceptionnelle et spécifique de la 
paroi du vestibule, et les autres annexes plus générales de l’atrium  
tentaculaire, glandes vestibulaires et diaphragm e ; une telle distinction 
ne tiendrait pas suffisamment compte de la plasticité et des potentia­
lités de différenciation que possède cette région particulière du point 
d’impact de la gaine tentaculaire em bryonnaire et de l’area frontale 
de la loge.

L’hypertrophie de la partie de la glande dans laquelle prolifère 
l’organisme étranger et la modification corrélative de la disposition des 
cellules sécrétrices ne sont pas les seules anomalies qui coïncident 
avec la présence de celui-ci. Les glandes vestibulaires de P. skenei 
diffèrent de celles d’autres espèces par deux caractères significatifs 
que l’on retrouve dans les organes d’hébergem ent spécifiques : d’une 
part, la dégénérescence autonome de la glande qui aboutit à l’enkys- 
tem ent du microorganisme dans les restes de l’enceinte d’héberge­
m ent ; d’autre part, la présence, dans le collet de la glande, de cellules 
globuleuses dont le contenu est réfractaire aux colorations. Des cellules 
du même type et, parmi elles, les enclaves m ucoprotidiques de l’organe 
à bactéries de S. sanguinea, ont été plusieurs fois signalées par les 
auteurs (W aters, 1894, Palk, 1911) dans les organes spécifiques simi­
laires décrits chez diverses espèces. On peut se dem ander si l’appa­
rition de cellules de ce type, quelle que soit la nature de leur contenu,
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ne représente pas une réaction de l’hôte à la présence du micro­
organisme et une adaptation à d’éventuels échanges.

Il est difficile de se prononcer sur la nature même de l’asso­
ciation, commensalisme ou symbiose et sur son degré d’obligation et 
de réciprocité. Si dans la région de Roscoff, elle paraît nécessaire au 
Bryozoaire par son caractère perm anent et ne provoque aucune lésion 
visible, l’organisme hébergé dont la forme rappelle celle de bactéries 
libres, ne présente pas en microscopie optique d’adaptation particu­
lière qui puisse être attribuée à la vie symbiotique. Rien ne permet 
d’affirm er qu ’il ne puisse se développer dans un autre gîte et qu’il ne 
trouve pas -simplement dans les glandes du Bryozoaire l’un des milieux 
favorables à sa prolifération et la protection d’une enceinte close. 
Enfin, l’étude histochim ique ne met pas en évidence, à l’exception des 
cellules globuleuses du collet, de matériaux figurés ou mêlés au mucus 
qui puissent être en relation avec l’activité physiologique du micro­
organisme et qui perm ettent d’en préciser le rôle et la position systé­
m atique.

Summary

The hypertrophy of the vestibular glands in Palmicellaria skenei (Ellis and 
Solander) is connected w ith  an internal layer of slightly curved rods which seem 
to be bacterias, living in the mucous content of the main pouch of the gland. 
The association is permanent in the geographical area of Roscoff and it is not 
prejudicial to the host. But the relationship between the Bryozoa and the micro­
organism it shelters differs from other cases already described, as the microorga­
nism  settles in an ordinary structure of the autozoecia in Cheilostomata Aseas 
and does not require a specific additional shelter structure. The avicularium  
encloses, next to the main avicularian body, a secondary gland in which are 
clustered a few  short rods closely related to the sim ilar rods in the vestibular 
glands by their morphological features.
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h aBHKyjiapHHx Palmicellaria skenei (Ellis et Solander), Bryozoa Cheilosto­
mata.

r H n e p T p o (J )H H  B e c T H Ô y j ia p H b ix  H t e j ie s  Palmicellaria skenei (Ellis et Solan­
der) C B fla a n a  c n a j im m e M  B H y x p n  h h x  k o j io h h h  h h t c H x n n a  ¿ a n x e p H f l .  3 x a  a c c o -
U H a u H ii b  r e o r p a t j ) H q e c K O M  p a ñ o n e  P o c x o B a  n o c x o H H H a  h  H e  h b j ih c x c h  n a x o j i o r n -  
q ec K H M  o ö p a s o B a H H e M . O n a  o x j m q a e x c n  o x  p a n e e  o n n c a n H b i x  a c c o u n a u H f t  M e% m y  
M U iaH K aM H  H Ó aK X epH H M H  XCM, HXO B ÄBHHOM C J iy H a e M H K pO O pX aH H 3M bI HOCejIHIOXCH  
b  H O p M a jib H o ft  c x p y K x y p e  a y n c o s o o n ^ a ,  a  H e  B b i3 b iB a io x  n oH B JieH H H  c n e u n a j i b H o r o  
A o n o j i H H x e j i b H o r o  o p r a n a .  A ß H K y jiH p H Ö  p n jto M  c o c x a x o w H b iM  x e j io M  n o j m n H j ia  c o -
n e p H iH x  Ä o n o j iH H x e j ib H y io  n c e j i e s y ,  b  K o x o p o ñ  p a c n o j i a r a e x c n  M a j ie n b K a a  k o j io h h h  
MHKp o o p r a H H 3 M O B  c x o ä h m x  c X6M H, K o x o p b ie  HM6IOXCH B B e c x H Ó y j iH p H b ix  H c e j ie s a x

a y x o 3 o o H j t a .
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