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L e  genre Bow erbankia  créé par F a r r E  ( 1 8 3 7 ,5 )  et que  H in k s  

(1 8 8 0 ,  8 )  dans sa m onographie  classique des British marine P o lyzoa , 
range, dans le groupe des  Vesiculariidae, C ténostom ates  Stolonifera, 
don t la poche  card iaque  stomacale est différenciée en  gésier, comporte 
plusieurs espèces  com m unes sur les côtes d e  l’A t la n t iq u e  et d e  la 
mer du  N ord .  H i n c k s  en a  d o n n é  la nom enclature  explicative et 
descriptive.

L ’esp èce  é tud iée  en cette  note est Bowerbankia pustulosa. ( E l u s  

et S o l . )  décrite  en 1847  par J h o n s t o n  ( 1 1 )  sous le nom de  
V alkeria  pustulosa. L e s  colonies ont é té  recueillies à Roscoff ( I ) .

Les  zoecies ob longues,  fixées par leur base  rétrécie sur une légère 
e t courte élévation pédoncu la ire  d u  stolon, p résenten t outre les parti­
cularités spécifiques ( J o h n s t o n ,  1 1  et H i n c k s ,  8 ) ,  les caractères 
génériques que  F a r r e  a donnés et représentés dans la p lanche X X  
de  son M ém oire  à propos d e  B ow erbankia densa —  B ow erbankia  
imbricata ( A d a m s  et J h o n s t o n ) .

L a  colonie d e  Bowerbankia  est dressée ; les stolons sont d ichoto- 
misés, robustes e t transparents. C om m e pour tous les Stolonifera en 
général, les V esicu la r i idae  en  particulier, le stolon est divisé en 
en trenœ uds  séparés par des  d iaphragm es septaux ou nœ uds .  Les  zoe­

f t )  Noú« remercions très vivem ent M M . les Professeurs C h . pEREZ et M . M anKUULT, 
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cies sont groupées dans la moitié supérieure des en trenœ uds. Elles 
sont disposées en deux  rangées parallèles qui se condensen t  à l’état 
adulte  en un verticille légèrement hélicoïdal entourant le n œ u d  ou 
septum supérieur. L es  zoecies des verticil es basilaires meurent pro­
gressivement, mais au fur et à mesure q u ’elles régressent, il s’en 
constitue de  nouvelles au sommet. L a  colonie croît par l’extrémité 
apicale  du  stolon comme un végétal. A in s i  que  l’ont décrit les 
auteurs, on voit surgir du  centre d u  verticille de  zoecies le plus 
élevé, une jeune pousse du  stolon ; c ’est-à-dire un jeune en trenœ ud . 
Celui-ci, tout en s’allongeant, bourgeonne des nouvelles zoecies d is­
posées en deux  rangées parallèles hélicoïdales et en  ordre d e  crois­
sance de  la base au sommet ; les bourgeons inférieurs é tant les plus 
avancés.

L e  stolon ne s’accroit pas seulement par son extrémité, il se rami­
fie. D e  jeunes en trenœ uds se forment latéralement. L es  rameaux 
latéraux partent d ’un en trenœ ud  adulte , et im m édia tem ent sous le 
septum supérieur d e  celui-ci. Ils paraissent donc  sortir du  centre  du  
verticille de zoecies appartenan t à cet en trenœ ud  ; en fait ils sont 
formés du côté opposé à la rangée verticillaire des  zoecies. 11 arrive 
q ue  le dernier en trenœ ud  distal adu lte  se prolonge non pas par un 
seul en trenœ ud  en croissance, mais par deux  pousses bourgeonnantes. 
L e  stolon se dichotomise. Plus souvent cependan t,  les jeunes  pousses 
latérales ne  sont pas du  m êm e âge  que  l’en trenœ ud  stolonial du 
sommet. Elles naissent après lui, et peuvent apparaître soit au niveau 
du  verticille d e  zoecies appartenant non à l’en trnœ ud  distal, mais à 
l ’avant-dernier, au pénultièm e ou à l’antépénultièm e, etc . Il en résulte 
q u e  les rameaux n ’ont pas nécessairement ni le m êm e âg e  ni le 
m êm e déve loppem ent que  le rameau principal.

*
¥ ¥

Les fig. 1. A ,  B, 2 A ,  représentent d e  jeunes en trenœ uds en 
croissance. A u  fur e t à mesure q u ’ils s ’allongent par le sommet, ils 
bourgeonnent des  zoecies. L es  bourgeons sont disposés en  deux  ran­
gées parallèles e t légèrem ent hélicoïdales, mais l’une  est légèrem ent 
plus avancée  que  l ’autre.

L es  bourgeons des deux  rangées ne sont donc  pas disposés par 
paire, mais que lque  peu  décalés. C e t te  disposition correspond d ’ail­
leurs à une légère différence dans le degré  d e  d év e loppem en t des 
deux  bourgeons correspondant au m êm e plan transversal.

L e  bourgeonnem ent se poursuivant en fonction d e  la croissance,
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Fig . 1. A  et B . —  D eux entrenœ uds stoloniaux apicaux en voie de  croissance et 

po rtan t la double rangée hélicoïdale  de  bourgeons de» zoécies (B o w erb a n k ia  p u stu lo sa ).
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les cystides les plus avancés sont à la base, pu isqu’ils ont été les
premiers nés, les plus jeunes sont au sommet.

C es  particularités permettent d ’obtenir par des  coupes transversales 
de  jeunes en trenœ uds en  croissance, tous les stades de  la formation
et du  déve loppem en t des  bourgeons.

*

¥  ¥

Les fig. 1 A ,  B, 2 A ,  correspondent à des en trenœ uds distaux 
qui ont acquis à peu près la taille normale d ’un en trenœ ud . O n  con­
state q u ’au fur et à mesure que le sommet s’allonge, d e  nouveaux 
bourgeons apparaissent manifestés par une  im perceptib le  élévation de  
la paroi du stolon et une légère condensation cellulaire q ue  nous 
analyserons dans un instant.

L e  nombre des zoécies formées par un en trenœ ud  varie. Les 
fig. 1 A ,  B, 2 A  en montrent de  10 à 14.

O n  peut observer que  des bourgeons supplém entaires appara is­
sent légèrement en  dehors des  deux  rangées normales.

L a  fig. 2 A ,  nous représente  un jeune  en trenœ ud  arrivé au 
terme d e  sa croissance. E n  effet, un septum  le sépare  d e  l’ex ­
trémité distale. L e  septum  apparaît donc  périod iquem ent,  lorsque 
l’en trenœ ud  a atteint une longueur b ien  déterm inée , im m édiatm ent 
au-dessus d e  l’ébauche  d e  la dernière zoecie  en  formation. L a
région distale continue à grandir e t prépare  un nouvel en trenœ ud  
pen d an t  que  celui qui vient de  s’individualiser acquiert ses carac­
tères normaux adultes, et que  les zoecies q u ’il porte, parachèvent 
leur structure et leur disposition.

L ’extrémité distale réalise donc  un blastème en  croissance p e r­
pétuelle. E lle  est dans un état embryonnaire constant. L es  fig.
2 B, 4 A  et B montrent des extrémités apicales qui v iennent
d ’être séparées du  dernier en trenœ ud . E lles ont des  tailles varia­
bles. D ans  les fig. 4 A ,  B, on voit q u e  les premiers bourgeons 
d e  zoécies d e  l’en trenœ ud  en formation ont d é jà  apparu . Elles 
se multiplieront progressivement au  fur et à mesure q ue  la région 
ap ica le  s’allongera.

Il en résulte q u e  dans la croissance d e  la colonie principale 
aussi b ien q ue  des rameaux latéraux, trois phénom ènes se réali­
sent : la croissance d e  la région apicale , l’apparition progressive 
des  bourgeons d e  zoécie, la formation des  septa. M ais  alors que  

la croissance est continue et indéfinie, la phase  d e  bourgeon ne­
ment est intermittente, elle  ne se  manifeste q ue  lorsque la région
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Fig . 2 A . —  E n trenœ ud  stolonial ayant 
term iné sa croissance et séparé par un diaphragm e 

septal de  la zone ap ica le . 11 est vu p ar la face 

opposée à l’apparition des bourgeons de  façon 

à  m ontrer les diaphragm es septaux des zoécies 

en form ation et le  plexus funiculaire stolonial.

B . —  R égion apicale agrandie m ontrant la 

disposition des travées mésoblastiques funiculaires.
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apicale  isolée a acquis une certaine longueur. Il y a donc  au 
cours d e  la croissance, des moments d e  repos b lastogénétique . Enfin 
la formation du  septum ne se manifeste q ue  de  moment en m om ent, 
au cours d e  la croissance, c ’est-à-dire en fonction d ’une longueur 
stoloniale déterm inée.

Big- 3. —  Blastèm e apical d ’un entrenœ ud en croissance.

A . —  C oupe longitudinale de  la région apicale, passant par l ’am poule cystidiale du
dernier bourgeon et suivant la traînée du plexus m ésoderm ique en contact avec l'ectoderm e

et qui prolonge le funicule stolonial (à  com parer avec fig. 2 B .) .

C es  trois phases d e  la croissance sont év idem m en t en  corréla­
tion et se déc lanchen t les unes et les autres. C es  inductions 
m orphogénétiques seraient susceptibles d ’être é tud iées  expérim enta­
lement sur ce  matériel vivant, particulièrement abondan t,  résistant 
et transparent.
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Structure des entrenœ uds et de la région apicale du stolon.

1 ) L a  cavité générale.

Les en trenœ uds du  stolon et les cystides des zoécies ont la 
m êm e structure, ce sont des tubes clos et creux, ectom ésoderm iques.

L a  cavité du  cystide est considérée com m e une  cavité générale. 
E n  effet, l’ec toderm e périphérique  est tapissé, sur sa face interne, 
d ’un endothélium  m ésoderm ique pareil à une panétopleure .  D ’autre 
part, le po lypide est lui-m êm e enve loppé  d ’un revêtem ent splanch- 
nopleural.  C e t te  disposition est particulièrement ne tte  chèz les 
Phylacto lém ates , comme cela a é té  montré dans un travail 
p récéd en t  ( 2 ) .

B

Fig. 3 . —  Blasfem e apical d 'u n  entrenœ ud en croissance.

B . —  C o upe transversale de  la région apicale m ontrant la concentration des cellules 

m ésoblastiques le long de  la face blastogénétique de l’entrenœ ud en croissance.

C e p e n d a n t  ce tte  cavité générale  est parcourue par des fibres 
musculaires nues constituées par des  cellules mésoderm iques 
myohlastiques allant d e  la pané top leu re  à la sp lanchnopleure . L e  
liquide  d e  la cavité est un plasma sanguin. D e  plus, chez les
G ym nolém ates , cette  cavité est o ccu p ée  non seu lem ent par des
cellules libres pareilles à des  é lém ents  sanguins, mais par des trac­
tus funiculaires. C e u x -c i  forment chez  les Stolonifera, des  plexus 
é tendus  partant de  la base d e  l’anse digestive des polypides, se 
prolongeant à travers le d iaphragm e septal, par la traînée méso­
de rm ique  funiculaire stoloniale. Si b ien  que  la cavité généra le  fait 
b ien  plus penser à un haem ocoele  qu  à une  cavité  générale.
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2) Ecloderme.

L ’ectoderm e des en trenœ uds et des cystides adultes est formé 
d e  cellules aplaties, sous-jacentes à la cuticule  chitineuse et mince. 
C e t  aspect peut-ê tre  observé dans la fig. 7 correspondant à la 
base d ’un en trenœ ud , au niveau d ’un diaphragm e septal dont la 
formation est à peu près terminée.

M ais au fur et à mesure que  l ’on se rapproche d e  la zone 
d e  croissance et de  la région en  prolifération b lastogénétique, 
l’ectoderm e change d ’aspect (fig 4 ,  5, 6 . )  L es  cellules dev iennen t  
cubiques et cylindriques, notam m ent au niveau des  bourgeons et 
à l’extrémité apicale. L es  cellules sont vacuolaires, il est vrai. Ces 
vacuoles sont à la périphérie d u  cytoplasme, accolées à la chitine, 
qui est le produit d e  leur sécrétion. C e p e n d a n t  les cellules sont en 
division intense et présentent des  caractères embryonnaires. L e  cy to ­
plasme est abondan t et basophile, finement granuleux. L e  noyau 
proportionnel à la taille des cellules est gros, vésiculeux ; il renferme 
de  fins granules chromatiques et un gros nucléole. L es  limites cellu* 
laires sont plus nettes, notam m ent dans la région ap ica le  et b lasto­
génétique , et leur forme cylindrique donne  à la paroi ec toderm ique 
vue à un faible grossissement, un aspect hachuré. C e  sont ces cellules 
ec toderm iques qui assurent l ’a llongem ent du  stolon par la région 
apicale, et celui des cystides par le sommet d e  ces derniers.

3)  Mésoderme.

L ’ec toderm e d u  stolon est revêtu d ’un endothélium  très mince de  
cellules mésoderm iques aplaties et très espacées .  L a  cavité centrale 
est parcourue sur toute sa longueur par le funicule stolonial auquel 
v iennent se joindre, au niveau d e  chacun des  d iaphragm es cystidiaux 
des  zoecies, les funicules d e  tous les polypides.

A ins i  q u ’on peut s ’en rendre  com pte dans les dessins in lolo 
(fig. 1, 2 )  : la traînée funiculaire stoloniale longe la paroi du  stolon 
sur laquelle  apparaissent les bourgeons et parallè lem ent au  trajet 
hélicoïdal suivi par la doub le  rangée  des zoecies en formation.

L es  cellules d e  ces funicules sont fusiformes, le noyau clair 
renferme un petit nucléole, elles sont plus ou moins réunies et con­
densées  comme l’ind ique  la fig. 7, représentant le funicule stolonial 
au niveau d u  d iaphragm e septal dont il sera question plus loin.

M ais  dans la région ap ica le  le m ésoderm e se présente  tout
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autrement. Les cellules y sont abondantes ,  plus grosses, plus 
basophiles ; leur noyau vésiculeux est parsemé d e  petits grains de 
chromatine et possède  un nucléole. E lles  sont en prolifération 
intense.

L es  fig. in toto, laissent voir d ’ailleurs la condensation très grande 
des cellules m ésodermiques en  cet endroit. Les  fig. 3, A ,  B, pages 18

« V - V  •A
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m

Fig. 4 . —  Région apicale en croissance portant les premiers bourgeons d e  la série de zoécies.

et 19, nous montrent respectivem ent une coupe  transversale et une 
coupe  longitudinale d e  la région apicale.

L e s  cellules m ésoderm iques fusiformes, étoilées, forment entre elles 
des  tractus qui occupen t  la cavité centrale. C es  tractus nombreux 
et denses  adhèren t  étroitement à l’ec toderm e.
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M ais ainsi q u ’on peut en juger par les préparations in toto, 
(fig. I, 2,) et comme le montrent à l 'év id en ce  les coupes trans­
versales (fig. 3, 4), les cellules mésodermiques sont plus c o n d e n ­
sées le long d 'u n  côté d e  la paroi ectoderm ique. L es  tractus y 
sont serrés et s’é ten d en t  le long d e  cette  paroi pour venir, au 
niveau des premiers bourgeons, se confondre avec  le funicule 
stolonial. L e  funicule stolonial est donc le prolongement d e  ces 
travées d e  m ésoderme embryonnaire de  la région apicale. Il s’é d i ­
fie constamment au fur et à mesure que  l’entrenoeud s’allonge. 
L ’orientation des  tractus mésoderm iques embryonnaires, ap icaux, du 
sommet vers la base, le long d e  la paroi ec toderm ique d e  la 
zone apicale, suit précisément la zone à potentialité  b las togénétique 
aux d épens  de  laquelle se forment les deux  rangées hélicoïdales 
des  bourgeons.

L e  funicule stolonial se prolonge donc  ju sq u ’au sommet du stolon 
par les tractus mésoderm iques ap icaux  dont nous venons d e  parler 
et conséquem m ent, adhère  en cet endroit à l’ectoderm e. C ’est 
bien ce  q u ’avaient décrit les auteurs et tout particulièrement 
JoLIET (1 8 7 7 ,  1 0 )  qui le premier montra q u e  ce tractus funiculaire 
stolonial n ’était pas un système nerveux colonial ainsi q ue  l’avait 
admis F r i t z  M u l l e r .  J o l i e t  ( 1 0 ) pour en contester la nature ner­
veuse, le décrivit comme un "endosare"  prenant origine dans 
" l’endocyste" apical même, c ’est-à-dire  l’ec toderm e embryonnaire d e  
la région ap ica le  en voie d e  croissance dont nous venons d e  parler. 
E n  d ’autres termes, selon J o l i e t  ( 1 0 ), le mésoderm e funiculaire se­
rait d ’origine ectoderm ique. C a l v e t  adm et aussi l’origine ectoderm i­
qu e  du mésoderme.

Il est incontestable  que  dans la région ap ica le  les cellules des 
tractus m ésodermiques sont parfois très fortement app liquées  aux 
cellules ectoderm iques (fig. 3 A ) .  M ais  la région ap ica le  est un 
blastèm e d e  croissance ; les cellules ectoderm iques et m ésoderm i­
ques y sont à l’état embryonnaire. E lles se divisent activement. 
Conséquem m ent,  la croissance du stolon est le résultat de  la doub le  
activité embryonnaire des deux  feuillets ec toderm iques et mésoder­
miques, ceux-ci étant délimités et m orphogénétiquem ent in d é p e n ­
dants depu is  la larve, il n ’est nullement nécessaire d e  supposer 
q u e  1 un des deux  dérive d e  l’autre, notam m ent q ue  les cellules 
m ésodermiques se forment aux d é p e n s  de  l’ec toderm e embryonnaire. 
C ’est le point d e  vue d e  S e e l i g e r  (1 8 9 0 ,  1 8 )  et de  L a d e w I C  

(1 9 0 0 ,  1 3 ) .  C e p e n d a n t  S e e l i g e r  ( 1 8 )  n’est pas sans hésitation
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à ce  sujet car dans son texte  il déclare  q u ’il ne  serait pas impos­
sible q ue  certaines cellules quitten t l’ectoderm e pour constituer
des cellules dans le m ésenchyme.

O r  plusieurs auteurs, R ö m e r  (1 9 0 6 ,  1 7 ) ,  H e r w i g  ( 1 9 1 3 , 9 ) ,  qui 
après S e e l i g e r  ( 1 8 )  ont repris le bourgeonnem ent à la fois chez 
B u g u la  et les A lcyon id ium , sont plus catégoriques. Ils ont signalé
dans la région du  bourgeon en  formation, des cellules ec toder­
m iques émigrant dans la cavité générale  pour y devenir  des ce l­
lules mésoderm iques, et des figures très suggestives illustrent leur 
description.

T o u t  en insistant sur l’activité propre des deux  tissus, il ne 
nous est pas possible c e p e n d a n t  d ’écarter l’hypothèse  d e  la migra­
tion d e  cellules ectoderm iques dans la cavité générale, au  niveau 
d e  la zone b lastogénétique  et dans la région apicale.

R ap p e lo n s  tout d ’abord  q u e  dans ces régions du  stolon en voie 
de  croissance les cellules ec toderm iques et m ésoderm iques sont 
embryonnaires. I f istologiquement elles ne se d is tinguent pas. D e  
plus il est des cellules des  tractus m ésoderm iques si intimement 
acco lées  aux cellules ec toderm iques,  q u ’il est difficile d e  décider 
si elles appart iennen t  au mésoblaste ou si elles sont incluses 
dans l’épithélium ectoderm ique. D ans  chaque  coupe  il est des 
figures qui peuven t s’interpréter dans les deux  sens (fig. 3, A  et 
B, 6  A ,  B et C ) .

D ’autre part, dans le m ésoblaste apical et dans la région b lastogé­
né tique  des  cellules m ésoblastiques ont une allure particulière. Elles 
sont généra lem ent plus basophiles, plus grosses. T a n d is  q ue  les 
cellules m ésoblastiques des  tractus s’étirent et se ra ttachent les unes 
aux autres, celles-ci paraissent glisser soit le long d e  l’ectoderm e, 
soit le long des tractus funiculaires. E lles  s’observent b ien dans la 
préparation correspondant aux fig. 3, 6. N ous  les appelons par 
opposition aux cellules du  futur funicule, des  cellules migratrices. 
N o u s  les verrons se dép lace r  le long d e  l’ec toderm e pour y for­
mer l ’épithélium  m ésoderm ique périphérique  du  bourgeon du 
cystide. C e  sont elles aussi qui constituent peu t-ê tre  les cellules 
migratrices sanguines d e  la cavité  et qui, dans les en trenœ uds 
adultes, s’encom brent d ’inclusions com m e les cellules rénales excré- 
tophores constituant les reins diffus d ’accumulation, propres à certains 
anim aux fixés, les T un ic ie rs  notam m ent ( A z e m a ) ,  f ig . 7.

O r ,  d e  telles cellules mésoblastiques s’observent dans la paroi 
ec toderm ique, dans des positions telles q u ’il est difficile d e  ne pas
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admettre leur migration de  l’épithélium ectoderm ique vers la cavité 
générale. L es  fig. 5 A ,  B nous donnent, plus fortement agrandi, 
le rapport de  ces cellules avec  les cellules de  l’ec toderm e. 
C es rapports peuvent s 'interpréter comme si des  cellules se déta-

Fig. 5. —  C oupe longitudinale m ontrant à un plus fort grossissement les contacts 

des cellules m ésoblastiques et ectoblastiques, la formation des cellu les m ésoblastiques aux 

dépens d e  1 ectoderm e, dans la paroi d ’une région apicale (à  com parer avec fig. 3 A ) .

chaient d e  l’ec toderm e : à ce  n iveau, un espace  vide se dessine 
dans 1 épithélium ectoderm ique. D ’autre part, elles ont des  a d h é ­
rences avec  d autres cellules nettem ent internes. T o u t  se présente  
b ien com m e s’il y avait migration d e  certaines cellules ec to d e r­
miques a un mom ent où ces cellules migratrices présentent une
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modification nucléoplasm atique qui les rend  plus grosses et plus 
basophiles que les autres cellules.

E n  conclusion, tout en  soutenant l’activité propre des deux  feuillets 
m ésoderm ique et ec toderm ique du  blasfeme du  stolon, on doit 
adm ettre  que des cellules se dé tachen t  d e  l’ectoblaste embryonnaire 
des  régions apicale  et b lastogénétique, pour participer à la constitution 
du m ésoderm e soit sous forme d e  cellules mésoderm iques du  funicule, 
soit sous la forme d e  cellules migratrices destinées à former l’ép ithé­
lium périphérique des  bourgeons ou à devenir des cellules migratrices 
sanguines et rénales.

Zone de croissance.

L ’état embryonnaire des d eu x  tissus ec toderm iques du  blasfeme 
apical et des régions b lastogénétiques, se manifeste dans les prépara­
tions in toto, par l’intensité plus grande d e  la coloration au carmin en 
ces endroits.

D ’autre part, si l’on réfléchit à la disposition du  mésoblaste particu­
lièrement dense  le long d e  la paroi b lastogénétique  d e  la région apicale, 
ainsi q u ’à la trajectoire hélicoïdale  d e  celle-ci, il faut adm ettre  q u e  la 
croissance du blastèm e apical se réalise par une  activité  embryonnaire 
inégalem ent répartie. L a  croissance du blastèm e apical du  stolon doit 
être e lle -m êm e hélicoïdale. L a  vérification d e  ce t aspect d e  l’a llonge­
ment du stolon pourrait être faite expérim enta lem ent par la m éthode 
des  taches colorées selon la technique de  V o g t .

Bourgeonnem ent.

li fut montré p récédem m en t (1 9 3 6 ,  2 )  que  la formation du  bourgeon 
chez  les Phylactolém ates  est essentie llem em ent d iderm ique. C e  dernier 
se constitue par la prolifération en un point b lastogénétique  des  cellules 
ectoderm iques. C e lles-c i  grossissent, rep rennent leur é tat embryonnaire 
et constituent ainsi un petit massif que  recouvre l’épithélium  pariéto- 
pleural dont les cellules, au niveau du massif ectoblastique, se sont 
accrues tout en  d ev en an t  basophiles. Si ces conclusions ne  cadrent 
pas exac tem ent avec  les interprétations d e  B r a e M , du moins elles 
interprètent les dessins laissés par cet auteur et confirment en  partie 
les observations d e  H e r w i g  (1 9 1 3 ,  2 )  sur P lum ate lla .

L es  nombreux travaux consacrés à la b lastogénèse des  Gym nolém ates  
et qui se sont succédés  depu is  la dernière  moitié du  x i x '  siècle, en  se 
corrigeant m utuellement, ont conduit  à une conception  ana logue dans 
ce  groupe d e  Bryozoaires e t  q u e  confirment nos propres observations.
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C e  sont surtout les Chilostomates et les C ténostom ates qui ont servi 
de  matériel à ces recherches.

H .  NlTSCHE ( 1 8 7 0 ,  1 5 ) ,  (A lcyo n ella  fungcsa, Cristatella mucedo) 
considérait le bourgeon d ’origine exclusivement ec toderm ique (endo-  
cystes).

J o u e t  (1 8 7 7 ,  1 0 )  chez les Membranipora pilosa, Eucratea, Beania, 
Vésicularia spinosa (Bow erbankia spinosa), V alkeria  cuscuta, décrit 
la formation du bourgeon aux d épens  des cordons funiculaires. D ans 
une ampoule  que  soulèvent l’ectocyste, (cuticule) et l’endocyste  (ecto- 
derm e) v iennent s’accumuler les cellules granuleuses d u  cordon princi­
pal. L a  première ébauche  du  bourgeon serait d u e  à la prolifération des 
cellules du  rameau funiculaire, et ce n ’est q ue  secondairem ent que  le 
bourgeon prend  contact avec  l 'endocyste  (ec toderm e).

C ’était là un autre argument d e  JoLIET ( 1 0 ) pour contester la nature 
nerveuse du  cordon stolonial, puisque  celui-ci formait à la fois, disait-il, 
les éléments reproducteurs aussi b ien dans la reproduction asexuée  que  
sexuée. 11 faut dire que  JoLIET ( 1 0 )  a tiré ses conclusions surtout de  
l’observation in toto sans employer des coupes microscopiques.

L ’origine m ésoderm ique du bourgeon fut aussi dé fen d u e  plus tard 
par C a l v E T  (1900 ,  3 ) .  A u  point ou se forme l’évagination correspondant 
au nouveau cystide d e  B u g u la  sabatieri, les cellules ec toderm iques en 
prolifération donnen t naissance aux cellules mésoderm iques. Celles-ci 
forment le septum perforé en  son centre. M ais  d e  l’ébauche  m ésoder­
mique sep ta le .se  dé tach e  vers la cavité cystidiale nouvellem ent délimitée, 
un massif qui donnera le bourgeon. L e  masssf b lastogénétique  se creuse 
d ’une cavité, si bien q ue  l ’éb au ch e  du  bourgeon d ’origine m ésoderm ique 
devien t une vésicule ; les parois d e  celle-ci se disposent en deux 
feuillets : la vésicule m ésoderm ique du  bourgeon est alors d iderm ique. 
C a l v e t  ( 3 )  adm et cette  conception d e  la formation du  bourgeon à la 
fois pour les bourgeons issus d e  l’oozoecie  larvaire et pour les bourgeons 
terminaux. D ’autre part A .  H a d D O N  en 1883 ( 7 ) ,  concluait dans son 
travail sur Flustra carbasea en déclarant que  le bourgeon provenait 
des  trois feuillets. L es  observations d e  H a d d o n  ( 7 )  sont c e p e n ­
dan t très confuses à ce sujet. A p rè s  avoir décrit, en utilisant des 
préparations in toto, les phases d u  déve loppem en t d u  bourgeon chez 
I  lustra carbasea, et l’absorption du  corps jaune  par le tube  digestif du 
bourgeon, il signale une doub le  origine de  ce dernier. Il proviendrait du 
septum  (fig. 14) ou serait une invagination de  l’endocyste  recouvert d e  
mésoblaste (fig. 13). D ’un point de  vue théorique, et en  considérant le 
polypide  issu d e  la larve, il lui paraît nécessaire d ’adm ettre , q u ’en dépit
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d e  la métamorphose d e  celle-ci, le po lypide  doit être constitué des 
feuillets propres à l’édification des  différents organes, c 'es t-à -d ire  que 
dans un bourgeon, l 'épiblaste donnerait la gaine tentaculaire, les ten ta ­
cules e t l’œ sophage, l'hypoblaste, le feuillet interne d e  l’estomac et de 
l ’intestin e t le mésoblaste entourant le polypide.

C es  conclusions n ’ont cep en d an t  aucune  base objective. M ais  d ’après 
les observations les plus nettes d e  cet auteur ainsi que  nous l’avons 
rappelé  plus haut, le bourgeon proviendrait d ’une invagination ec to ­
derm ique revêtue du  mésoderme.

C ’est O .  S e e l i g e r  (1 8 9 0 ,  1 8 )  qui a le mieux montré l’origine 
d iderm ique  (ec tom ésoderm ique des  bourgeons) notam m ent sur les 
B u g u la  avicularia. C e p e n d a n t  cet auteur a décrit la formation du 
bourgeon comme une  invagination de  cellules ec toderm iques en prolifé­
ration, invagination qui sera recouverte par des  cellules mésenchym a- 
teuses du  voisinage.

C e t te  invagination est particulièrem ent représentée  par les fig. 6 , 7, 9 
et IO. M ais  en considérant les fig. 5 représentant ce  q u ’il appe lle  le 
d é b u t  d e  l’invagination, celle-ci devrait p lutôt être interprétée  comme 
une  prolifération des cellules ec toderm iques en un petit massif où 
apparaît u ltérieurement une fente, partant de  l’extérieur et donnan t ainsi 
l’illusion d ’une invagination.

R ap p e lo n s  que  D a v e n p o r t  ( 1 8 9 1 ,  4 )  dont il sera question plus 
loin, avait conclu à la formation du  bourgeon d e  Flustrella  hispida par 
invagination d iderm ique d e  la paroi cystidiale (fig. 79).

F. L a d e w i g  (1 8 9 9 ,  1 3 )  reprenant la m êm e é tu d e  sur les B ugu la  
avicularia  parle éga lem ent d ’une  invagination, mais celle-ci ne se 
manifeste q u ’ultérieurement dans un massif p rovenant d e  la prolifération 
des cellules ectoderm iques. E lle  apparaît comme un E inkerbung  de 
l’ec toderm e et elle dev iend ra  une  cavité ouverte à l’extérieur par le 
n blastopore ". L a  vésicule d ’origine ec toderm ique  se recouvre 
progressivement d ’une couche continue de  m ésenchym e qui ne provient 
jamais d e  l’ec toderm e dans la zone d e  l’invagination.

R ö m e r  O .  en 1906  ( 1 7 )  é tud ian t le bourgeonnem ent des G ym no- 
lémates confirme en les précisant les conclusions précéden tes ,  notamment 
par son é tu d e  des A lcyon id ium  m ytili.

L e  bourgeon se constitue par prolifération des cellules ectodermiques 
qui, en  ce point, d ev iennen t cylindriques et se multiplient pout consti­
tuer bientôt un massif. A u  fur et à mesure que  celui-ci grandit, les 
cellules m ésenchym ateuses  fusiformes ou am iboïdes, v iennent le tapisser 
et former en  son contact un épithélium  continu. L ’auteur déclare  avoir
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observé avec certitude la formation des cellules m ésenchymateuses aux 
dépens  de  l 'ectoderme, e t des figures nettes montrent les phases de 
cette  migration.

C e  n’est donc q u ’ultérieurement que l’mvagination se produit par 
l’apparition d ’une petite  lumière dans le massif. C e p e n d a n t  les figures 
d e  l’auteur ne montrent pas en quoi cette lumière dans le centre du 
massif serait une invagination.

C e t te  petite  cavité se dila te  si b ien  q ue  le bourgeon dev ien t une 
vésicule d iderm ique close. D ’après cet auteur le plafond d e  la vésicule 
n ’est pas formé par l’ectoderm e du cystide maternel, mais par un pont 
protoplasmique q u ’envahissent progressivement des noyaux provenant 
de  la région orale du  feuillet in terne (ec toderm ique) d e  la vésicule 
b lastogénétique même.

E tud ian t  1’ A lcyonid ium  gelatinosum, E .  H e r w i g  (1913 ,  9 )  constate 
que  la première ébauche  provient d e  l’épaississement des cellules ec to ­
dermiques devenues  fortement cylindriques à ce  point blastogénétique. 
C es  cellules devenues  très hautes se divisent et forment un massif ecto- 
blastique recouvert d e  cellules mésoderm iques lesquelles peuvent 
provenir, elles-mêmes, d e  l’ectoderm e ainsi que  le montre la fig. I. 
D ans les fig. 3 et 4 le massif s’étant accen tué, une petite  lumière 
centrale apparaît. C e  serait pour cet auteur, comme pour R ö m e r  ( 1 7 )  

le com m encem ent d e  " l ’E instü lpung n. M ais  si le plafond d e  la 
cavité centrale est b ien limité par un pont protoplasmique anucléé , 
comme l’indiquait R ö m e r  ( 17 ), ce pont est en continuité avec  l’ecto- 
derme. Secondairem ent dans ce  pont, émigrent les noyaux des cellules 
ec toderm iques avoisinantes et une délimitation se fait de  telle sorte que  
l’ectoderm e se reconstitue au-dessus d e  l’épithélium d e  la cavité centrale 
séparée  donc d e  la cuticule par deux  couches d e  cellules. C es  d isp o ­
sitions se présentent au moment où la vésicule se rétrécit en sa région 
orale par laquelle  elle se rattache à l’ectoderm e du  cystide souche.

Q u o iq u e  ces deux  derniers auteurs parlent d ’ 11 E instü lpung  ", il 
paraît bien que  la première ébauche  du  bourgeon étant massive, c ’est 
au centre d e  ce massif ectoblastique q u ’apparaît la cavité par une 
ordonnance  d e  ces cellules en un épithélium interne. L a  vésicule est close 
et d iderm ique.

C ’est bien d ’ailleurs ce q u ’ad m et  F a u l k n e r  ( 6 ) ,  qui en 1933, 
a repris 1 é tude  des bourgeons à 'A lcyon id ium  gelatinosum  dans un 
un autre but, il est vrai.

L e  bourgeon est un massif d iderm ique, une masse interne provenant 
d e  la prolifération des cellules ectoderm iques, et un revêtem ent méso­
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derm ique. L e  polypide  passe alors d e  l 'é ta t d e  masse solide à celui de 
masse creuse sans que  l’auteur parle encore d ’invagination.

Enfin, parmi les G ym nolém ates , les P aludicella  ont é té  l’objet de 
belles recherches de  D a v e n p o r t  (1 8 9 1 ,  4 )  devenues  classiques, 
admises e t é tendues  par B r a e m  (1 9 1 4 ,  1 ) .

D a v e n p o r t  ( 4 )  a bien montré la formation d e  la nouvelle zoécie par 
évagination apicale de  la paroi cystidiale adulte , im m édiatem ent au- 
dessus d e  la région orale où vient s ’ouvrir le polypide  d e  cette  dernière. 
L es  cellules ec toderm iques d e  la région apicale  sont cylindriques, en 
prolifération et représentent la zone d e  croissance d e  la colonie. Les 
cellules ec toderm iques sont cubiques partout ailleurs dans la digitation 
cystidiale, sauf au point germinipare. L à  les cellules sont cylindriques 
et en prolifération. Elles forment un petit massif (fig. 4 et 5) qui se 
revêt d e  cellules m ésoderm iques constituant un épithélium  lâche et 
am iboïde. L e  massif se creuse et ainsi le bourgeon devien t une vésicule 
d iderm ique  close.

A u  point d ’a ttache  du  polypide  à 1 ec toderm e du cystide, existe un 
amas d e  cellules em bryonnaires qui, d ’après D a v e n p o r t  ( 4 ) ,  pro­
viendrait d e  la larve et constituerait ainsi une réserve em bryonnaire  
transmise d e  génération en génération. C e t te  conception  fut ulté­
rieurement d év e lo p p ée  par B r a e m  ; elle a été d iscu tée  et réfutée 
dans un travail p récéden t  sur lequel nous ne reviendrons pas (1 9 3 6 ,  2 ) .

Bow erbankia pustulosa. (Ellis-Sol.)

N ous avons pu obtenir les différents stades d e  la formation des 
zoécies par des coupes transversales et longitudinales d e  jeunes en tre­
nœ u d s  en croissance tels q u e  ceux représentés par les fig. 6, A ,  B, C .

A ins i  que  nous l’avons dit p récédem m en t,  les deux  rangées hélicoï­
dales d e  bourgeons sont que lq u e  peu  décalées .  L es  fig. 6, A ,  B, C, 
passant par la région m éd iane  de  2 bourgeons p lacés côte à côte, m on­
trent que  l’un est toujours moins avancé  que  son conjoint.

O n  peut confirmer ce  q ue  l’observation m toto révélait : la formation 
d e  la zoécie  com m ence par une  petite  é lévation d e  l’ec toderm e recou­
vert d e  la cuticule, sous la forme d ’une petite  pustule. M ais  en  ce 
m êm e moment, les cellules ectoderm iques correspondant au  flanc externe 
et proximal de cette  pustule s’épaississent et prolifèrent. A ins i  que  le 
montre la fig. 6 , les cellules ectoderm iques dev iennen t  cylindriques, 
puis, en se divisant, elles glissent l 'une  sur 1 autre et forment dans la 
pustule cystidiale la première é b a u c h e  du  polypide. E n  même temps la
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Fig. 6  A ,  B et C . —  C oupe transversale d ’un enLenœ ud en croissance de  la région 

blastogénétique, m ontrant les bou ig e :n s à différents stades de  développem ent, depuis le 
stade massif, jusqu au stade vésicule diderm ique (explication dans le texte).
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la petite  ampoule cystidiale se trouve envahie  par les cellules mésoder- 
dermiques désordonnées, fusiformes, amiboïdes provenant des travées 
mésenchym ateuses descendues  d e  la région apicale, le long d e  la paroi 
ec toderm ique à potentialité  b lastogénétique.

C es  cellules mésoderm iques recouvrent le massif ectoblastique du 
bourgeon en  formant progressivement une couche m ésoderm ique con­
tinue.

A ins i  le bourgeon s’édifie dans une évagination cystidiale de 
l’ectoderm e, il est massif et ec toderm ique. A u  point où le massif 
b lastogénétique  se constitue, les cellules ec toderm iques devenues  
cylindriques s’étirent et le noyau d escen d  dans le cytoplasme. L e  
massif reste en continuité avec  l’ec toderm e ; mais la région supérieure 
du  massif peut dans une coupe  m édiane  ne pas renfermer d e  noyau. 
C ’est peu t-ê tre  cet aspec t  qui a donné  lieu à l ’interprétation du pont 
protoplasmique anuc léé  dont parlent R ö m e r  ( 1 7 )  et H e r w i g  ( 9 ) .  

C e p e n d a n t  si, en général,  les limites cellulaires ne sont pas toujours 
faciles à voir, cette  portion supérieure du  massif n ’est pas autre chose 
q ue  la portion distale d e  ch aq u e  cellule toujours ne ttem ent indivi­
dualisée.

L es  cellules m ésoderm iques au  d éb u t  de  la formation du  bourgeon 
sont désordonnées. C e  sont d e  grosses cellules embryonnaires à cy to­
plasme basophile, à noyau vésiculeux et à gros nucléole. E lles se 
d istinguent très ne t tem en t des cellules du  massif ec toderm ique qui 
tout en étant elles aussi embryonnaires, sont moins basophiles ; la 
taille d e  chacun d e  leurs élém ents est plus petite . Il arrive fréquem ­
ment que  ces cellules mésoderm iques, ram pant sur l’ec toderm e du 
stolon à ce  niveau b lastogénétique , p résenten t d e  tels contacts avec 
ce  dernier q u e  l’on peu t  en adm ettre  l ’origine ec toderm ique  par 
migration pareille à celle q u e  R ö m e r  ( 1 7 )  et H e r w i g  ( 9 )  avaient 
décrite .

A u  fur et à mesure q u e  le massif ectob lastique  du bourgeon gros­
sit, l’épithélium m ésoderm ique qui le recouvre se précise et la pro­
tubérance  cystidiale qui le loge s’accen tue . C ’est ce  q ue  montrent 
les fig. 4, 6 , A ,  B, C .

O n  voit l’épithélium m ésoderm ique  régulier, app liqué  étroitement 
au massif interne. A  partir d e  ce  mom ent la distinction entre m éso­
derm e et ectoderm e dev ien t  moins ne tte , notam m ent dans la région 
orale où le massif reste a ttaché  à l’ec toderm e cystidial. L es  cellules 
mésoderm iques sont si étroitement app l iq u ées  à l’ec toderm e q u ’il serait 
difficile d e  déterminer l’origine et la formation des  deux  feuillets du
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bourgeon massif si l’on n ’avait pu en suivre l'évolution dans des stades 
précédents. C ec i  expliquerait peu t-ê tre  comment N i r s C H E ( 1 5 )  avait 
admis la formation du bourgeon exclusivement au dépens  d e  l’ecto- 
derme.

En dépit des apparences, et contrairement à ce  que H erwig  ( 9 )  

déclarait, je ne crois pas que c e  soit en cette  région orale du  

bourgeon que se fait la migration d es  cellu les ectoderm iques en cellu les  
mésodermiques.

L es limites cellulaires sont difficiles à voir sur ce  matériel, mais 
on ne peut en conclure à un syncytium. D ès  que  la cavité interne 
du  bourgeon apparaît, l 'allure épithéliale reprend très nettement.

L e  bourgeon, ainsi que  le décrivait H e r w i g  ( 9 ) ,  de  globuleux 
devient oblong, il s’allonge perpendiculairem ent à la cloison. Il est 
donc  suspendu un peu  obliquem ent dans la cavité cystidiale puis­
q u ’il est fixé non au sommet de  celle-ci, mais sur le flanc latéro- 
ventral.

L a  cavité cystidiale s ’est accrue. L e  cystide perd  sa forme de 
dôm e et s’allonge en une digitation. 11 est encom bré  d e  cellules 
mésodermiques appartenan t aux tractus descendan t  d e  la région a p i ­
cale le long d e  la paroi blastogénétique, et en continuité avec  le 
funicule colonial. L ’ectoderm e du cystide n ’est pas encore recouvert 
sur sa face interne d ’une couche continue mésoderm ique. Il n ’y a 
d ’épithélium m ésoderm ique régulier q u ’autour du massif du  bourgeon. 
Bientôt le s tade  initial massif fait p lace au stade  vésicule. L a  cavité 
apparaît sous la forme d ’une fente perpendicu la ire  à la paroi e c to ­
derm ique d e  la région orale du  bourgeon. C e t te  fente s’ouvrira au 
centre du massif en même temps que  les cellules du  massif se d is ­
posent régulièrement en épithélium. L a  cavité ob longue est alors 
limitée par un épithélium interne régulier. L e  bourgeon est dev en u  
une  vésicule d iderm ique close. 11 n’y a pas d ’invagination. D ’autre part, 
elle n ’est pas limitée à sa région supérieure par un pont protoplasmique 
que  F a u l k n e r  ( 6 )  n 'a  pas non plus retrouvé chez Y A lcyonidium .

D ans la vésicule close, l’épithélium interne, continu, d ’origine ec to ­
blastique, est en contact avec  l’ec toderm e d e  la paroi cystidiale qui 
forme 1 a ttache  orale du bourgeon et qui, en s’épaississsant, constituera 
la gaine infléchie portant les soies operculaires du  cystide cténostomate.

Conclusions. Si l’on tient com pte  des travaux des auteurs signalés 
p récédem m ent,  surtout des  dessins d e  préparations q u ’ils ont eu l’o cca­
sion d  observer, et des  observations au sujet d e  Bowerbankia  q ue  nous
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venons d e  résumer, nous constatons q u e  les processus d e  dév e lo p ­
pem ent des zoécies se fait, en  dép it  d e  particularités secondaires, d ’une 
façon uniforme chez les Bryozaires, Gym nolém ates  et Phylac to lém ates .

L e  bourgeon est toujours une formation d iderm ique  ec tom ésoder- 
derm ique et dans sa phase initiale, il est massif. Il se constitue par 
prolifération des cellules ec toderm iques au point b lastogénétique  d e  la 
paroi cystidiale ; ces cellules se sont accrues au préalable, devenan t  
cylindriques, basophiles ; leur noyau se dilate, le nucléole  grossit. 
Q u o iq u e  dans la zone blastogénétique  les cellules ec toderm iques de la 
paroi soient dé jà  peu différenciées, leur caractère embryonnaire s’est 
donc  accen tué  en m êm e temps que  leur pouvoir de  division augm ente.

C e  massif ectoblastique b lastogénétique  est recouvert d e  cellules 
mésoblastiques très grosses, basophiles et embryonnaires. C es  processus 
initiaux d e  la b lastogénèse ont été  signalés chez les Phylactolémates. 
C e p e n d a n t  les G ym nolém ates  diffèrent des  Phylacto lém ates  par le m ode 
d ’intervention du  m ésoderm e. C h ez  les Phylac to lém ates , en effet, le 
feuillet pariétopleural accolé à l’ec toderm e est très important, très ne t­
tem ent différencié. C h acu n e  des cellules porte d ’ailleurs une brosse de 
longs cils dont les m ouvements assurent la circulation du liquide plas- 
m atique dans la cavité générale. A u  point de  la prolifération ectoder- 
derm ique b lastogénétique, le revêtem ent m ésoderm ique existe donc 
tout préparé, la seule modification q u ’on y observe est la dédifférencia­
tion des  cellules m ésoderm iques qui dev ien n en t  très distinctes en leurs 
limites, très hautes, cylindriques, basophiles, embryonnaires.

C hez  les G ym nolém ates  en général et les Bowerbankia  en particu­
lier, le revêtem ent d e  l’ec toderm e par le m ésoderm e est b ien plus 
lâche et notamment à l’endroit d u  bourgeonnem ent. L e  feuillet méso- 
blastique du  bourgeon ne se forme que  progressivement en  épithélium 
régulier par l’arrangem ent des cellules mésoblastiques venues du  voisi­
nage  de  la zone b lastogénétique . D ans  le cas d e  Bowerbankia, elles 
proviennent des cellules mésoblastiques descen d an t  d e  la région apicale  
le long de  la zone b lastogénétique  d e  la paroi du  stolon en croissance. 
Il en résulte que le massif ectoblastique paraît nu à certains moments 
d e  son déve loppem en t,  et si l’on ne suit pas exac tem ent toutes les 
phases d e  l’évolution d u  bourgeon, on pourrait s ’imaginer q ue  le revê­
tem ent épithélial in terne d e  ce bourgeon n ’est q u ’une différenciation 
périphérique  de  ce  massif ec toblastique. L e  bourgeon pourrait être ainsi 
interprété comme étant un iquem ent d ’origine ectob lastique  ainsi que 
N i t s c h e  ( 1 5 )  l’avait admis.

L a  cavité centrale qui apparaît dans le massif n ’est pas une  invagi­
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nation ectodermique. Lorsque le bourgeon s'allonge et prend la forme 
ovoide, les cellules du massif ectoblastique d'abord irrégulièrement dis­
posées se rangent en un épithélium interne double séparé par une 
fente. C elle-c i s'ouvre progressivement en une cavité. L e bourgeon 
atteint le stade vésicule close didermique.

L es processus initiaux du développem ent du bourgeon, le stade 
massif didermique, et le stade vésicule close didermique correspondent 
donc parfaitement chez les Gym nolém ates et les Phylactolém ates.

Diaphragme septal.

A u  fur et à mesure que le bourgeon grandit, l ’ampoule cystidiale où 
il est logé s'accentue. L es cellules ectoderm iques sont en division, 
elles sont recouvertes d e chitine. La cavité cystidiale passe de la forme 
de dem i-sphère à ce lle  d ’une tubulure fermée à son bout apical et 
ouverte dans la cavité stoloniale.

C ependant très tôt, alors que le bourgeon est encore massif, le cys­
tide s'isole progressivement du stolon par un septum basilaire.

La formation de ce septum se réalise bien comme l’ont représentée 
les dessins de D a v e n p o r t  (1 8 9 1 , 4 ) et B r a e m  (1 9 1 4 . 1 ), corres­
pondant aux P a lu d ice lla .

C ependant, ce  n’est pas une réelle inflexion des cellules ectoderm i­
ques qui le constitue à la façon d ’un repli ectoderm ique dont parle 
D a v e n p o r t  ( 4 ). M ais au niveau d e la base du jeune cystide, les 
cellu les ectoderm iques émigrent vers la cavité générale, constituant un 
voile protoplasmique perforé en son centre. L es cellu les ectoderm iques 
qui forment ce  voile se disposent ensuite en deux couches, un feuillet 
supérieur limitant la cavité cystidiale et un feuillet inférieur limitant la 
cavité stoloniale. C es deux feuillets sont tapissés à leur tour de cellules 
mésodermiques encore disjointes. Entre les deux feuillets d ’origine 
ectoderm ique apparait une sécrétion d e chitine. L e diaphragme septal 
est ainsi constitué. Lorsque le polypide est avancé dans son d évelop ­
pement, le plexus mésodermique funiculaire partant de la base, traverse 
l'orifice central du diaphragme septal et se met en rapport avec le cor­
don funiculaire colonial du stolon. L es cellu les ectoderm iques, qui 
tapissent le bord de l’orifice du diaphragme, s ’épaississent, prennent la 
forme de cônes dont les sommets convergent sur les bords du diaphrag­
me. L ’ensem ble de ces cellu les présente en coupe longitudinale la 
forme d'une rosette supérieure et d ’une rosette inférieure autour de 
l'orifice du diaphragme septal. C es cellules d isposées en rosettes subis­
sent une d égénérescence ; à leur place subsiste une substance baso-
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phile prenant fortement l ’hématoxyline, et qui recouvre en l’épaississant 
les bords chitineux d e  l’orifice central du septum ; en m êm e temps cet 
orifice se réduit. C ’est ce q ue  montre la fig. 7. D ’autre part les cellules 
m ésodermiques recouvrant les feuillets ec toderm iques septaux se sont

$

Fig. 7. —■ Form ation  d 'u n  diaphragm e sepia! (explication dans le texte).

accum ulées et forment un doub le  m anchon partant d u  septum  et s’é le ­
vant vers le tractus des cellules funiculaires. L e  funicule, au niveau du 
d iaphragm e septal, sem ble donc  s’épaissir et former une  sphère  d e  ce l­
lui es m ésodermiques que  le septum  coupe en  deux  hémisphères.

C ’est cet épaississement funiculaire septal que  F r i t z  M ü l l e r  a p p e ­
lait le glanglion nerveux du funicule interprété par lui comme un système 
nerveux colonial.

L a  formation d u  d iaphragm e septal et ses rapports avec  le funicule
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du jeune cystide en formation sont identiques à ceux des diaphragmes 
septaux qui séparent les entrenœuds au fur et à mesure de la croissance 
apicale du stolon.

L es observations sur la formation du septum que nous venons de  
résumer correspondent dans les grandes lignes à  ce que D a v e n p o r t  

( 1 8 9 1 , 4 )  a décrit pour les P aludicella . C ependant, pour cet auteur, 
le système débute par un repli diaphragmatique de l'ectoderm e, alors 
que chez Bowerbankia, il s'agit plutôt d ’une immigration d e cellules 
ectodermiques en un voile diaphragmatique d e deux couches de cellules. 
Enfin, D a v e n p o r t  ( 4 )  pense que les cellules de la rosette formées sur 
les bords de l'orifice du diaphragme sont mésodermiques. N ous les 
considérons au contraire comme d ’origine ectodermique.

L e  C y s t i d e  e t  le  S to lo n .

NiTSCHE ( 5 )  avait établi une distinction nette entre le bour­
geonnem ent des Phylactolém ates et celui des Gym nolém ates.
C hez les Gym nolém ates l’apparition du cystide devance celle  du 
bourgeon polypodial correspondant. C hez les Phylactolém ates, au 
contraire, le cystide se délim ite aux dépens de la paroi cystidiale 
maternelle, lorsque le bourgeon polypodial est déjà fort avancé. C ette  
distinction reprise par K o r s c h e l t  ET H e i d e r  ( 1 2 )  n’est pas valable, 
car les deux cas se présentent chez les G ym nolém ates. L es bourgeons 
de B u g u la  et d ’A lcyonid ium  d ’après les dessins de L a d e w i g  ( 1 3 ) ,  
R ö m e r  ( 1 7 ) ,  H e r w i g  ( 9 ) ,  etc., sont déjà au stade didermique quand 
s’élève l’ampoule cystidiale. Par contre, chez les P alud icella  et les 
Bowerbankia, il en est différemment.

A in si que l’ont nettement montré D a v e n p o r t  ( 4 ) ,  et B r a e m  ( 1  ) ,  

le bourgeon polypodial se forme dans une dilatation de la paroi cysti­
diale maternelle, dilatation correspondant à l’ébauche d ’un cystide. 
C ’est particulièrement net pour les bourgeons apicaux des P aludicella , 
D a v e n p o r t  ( 4 ) ,  B r a e m ,  ( 1 )  B r iE n  ( 2 ) .  11 en sera ainsi d ’ailleurs
pour toutes les formes de bourgeonnement de P alud icella  si bien
décrites par B r a e m  ( 1914,  1 ), les bourgeons secondaires latéraux et 
médians, autant d ’ailleurs que pour les bourgeons intercalaires, et !es 
K apselknospen.

Ici donc toujours, le bourgeon polypodial est logé dans un espace  
cystidial propre. 11 en est de même ainsi que nous l’avons décrit précé­
demment pour Bowerbankia,

C ependant, il est difficile de dire si la dilatation cystidiale devance  
la formation du bourgeon, ou réciproquement ; de déterminer lequel de
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ces d eu x  phénom ènes déc lanche  l ’autre. L ’am poule  cystidiale présente 
dès q u ’elle apparaît, sur sa paroi externe postérieure, un épaississement 
ec toderm ique b lastogénétique et une  accumulation d e  cellules méso­
blastiques.

★
* ¥

S ’il existe un rapport m orphogénétique  entre la croissance du  stolon 
e t la formation des cystides, ainsi que  nous l’avons signalé p récéd em ­
ment, on peut se dem ander,  d ’autre part, s’il n ’existe pas un rapport 
morphologique entre le cystide et les en trenœ uds du  stolon ? C es  de r­
niers n ’ont pas d e  polypides mais ils bourgeonnent. L e s  cystides ab r i­
tent chacun un polypide et constituent ainsi une zoécie  non b o u r ­
geonnante . C h ez  les Stolonifera, les zoécies naissent sur le stolon et 
sont issues d e  celui-ci par bourgeonnem ent selon les processus que  
q u e  nous venons d e  décrire à propos d e  Bowerbankia.

L es  colonies d e  Stolonifera sont dressées ou rampantes. L es  formes 
dressées ont un stolon robuste, sur les en trenœ uds duquel  les zoécies 
sont généralem ent groupées, les Vésicularia  et les Bowerbankia  en 
donnen t d e  beaux  exem ples. Sans dou te  les deux  formes d e  colonies 
existent dans un m êm e genre. M ais ,  dans l’ensem ble ,  il paraît b ien  que 
les Stolonifera à stolons rampants e t sur lesquels se dressent de  place 
en p lace  les zoécies disséminées et don t certains genres nous offrent 
des  exem ples ( A ven e lla , Farella, Cylindroecium ) représentent l ’é ta t  
primitif des colonies d e  Bryozoaires.

D ès  lors, le stolon don t la structure essentielle se ram ène à celle  du 
cystide, aurait deux  évolutions possibles. Il peu t se déve lopper,  se re n ­
forcer, se dresser et bourgeonner des zoécies réparties sur les en trenœ uds 
en groupements plus ou moins évolués. C ’est le cas des V ésicu- 
laridés.

M ais il peut aussi régresser :
a) O u  bien les zéocies d ev iennen t  libres, ne  présentent plus que  de 
petits stolons accrochant l’animal au support. T e l  est le cas d e  M ono­
bryozoon ambulans décrit récem m ent par R a m a n e  (1 9 3 5 ,  1 6 ) .  C e
Bryozoaire solitaire enfoui dans le sable, possède  d e  petits stolons
basilaires terminés par des  brosses d e  fixation. Il est c apab le  aussi de 
se dép lacer entre les grains d e  sable, et d e  bourgeonner par la base ; 
c ’est un C ténostom ate  Stolonifera. Il présente  ju sq u ’à présent, dans 
l’ensem ble  du groupe des Bryozoaires, le cas un ique  mais vraiment 
rem arquable d ’une zoécie  solitaire e t libre.
b)  O u  b ien  il est absorbé, si l’on peu t  s’exprimer ainsi, par le cystide
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qui le prolonge, en que lque  sorte, comme les Victorella  nous en 
donnent un exemple.

Les P aludicella  sont b ien intéressantes à ce dernier point d e  vue. 
Elles constituent des colonies d e  zoécies séparées par des diapragmes 
septaux. L a  colonie peut être dressée ou rampante. L a  région orale 
de  chaque zoécie se redresse que lque  peu  par rapport à l’ensem ble de 
celle-ci et c ’est dans cette  région que  se loge plus particulièrement le 
polypide. C ’est-à-dire  que  chaque  zoécie semble en fait avoir la valeur 
d ’un en trenœ ud  d e  Stolonifera ou plus exactem ent d e  l’en trenœ ud  et 
du  cystide confondus.

C e t te  interprétation se justifie par le pouvoir bourgeonnant des zoé­
cies d e  P aludicella . L e  bourgeon apical apparaît dans une digitation 
ap ica le  de  la cavité cystidiale, fort com parable  à la région apicale  de  
croissance prolongeant un stolon de  Stolonifera ( Bowerbankia). D e  
plus, la zoécie présente  encore, selon B r a e m  (1 9 1 4 ,  1 )  des bour­
geons latéraux antérieurs et postérieurs, des bourgeons m édians an té ­
rieurs e t  postérieurs, sans compter les bourgeons intercalaires et les 
K aspe lknospen  (voir fig. I, B r a e m ,  1914).

L a  zoécie  d e  P alud icella  a donc  le pouvoir bourgeonnant d ’un 
n œ ud  stolonial ; elle  serait constituée par le cystide e t  l’en trenœ ud  
confondus.

N ous  pourrions interpréter de  la m êm e façon le cystide des Phy lac-  
tolémates en considérant l’une des  formes qui paraît b ien la plus 
primitive, les Fredericella. Ici, le lophophore, quo ique  sa formation 
embryonnaire dans un bourgeon polypodial soit à symétrie bilatérale, 
n ’en reste pas moins circulaire dans son déve loppem en t complet. 
D ’autre part, les cystides sont isolés par des  septa. O r ,  un tel cystide non 
seulem ent renferme le po lypide mais les bourgeons polypodiaux. C es  
bourgeons apparaissent selon une loi régulière suivant une zone médio- 
ventrale, d e  l’avant vers l’arrière ( 2 ) .  L a  zoécie se ramènerait donc, 
comme pour P aludicella , à une concentration en un seul é lém ent du 
cystide renfermant son po lypide  et ¡’en trenœ ud  stolonial bourgeonnant.

C h ez  les Phylacto lém ates , il est vrai, l’évolution se poursuivra en 
prenant pour type les P lu m a te lla  et les Cristatella, par confluence pro­
gressive des cavités cystidiales.

P a r  contre, chez les G ym nolém ates, la délimitation des zoécies se 
renforce. L a  colonie est formée d e  zoécies naissant les unes des autres 
par bourgeonnem ent.

C h acu n e  d ’elle pourrait être interprétée comme ayant la valeur mor-



Á n n a í e s  L X V Í i l  (1 9 3 ? ) 39

phologique de celle q u e  nous avons définie pour les P aludicella , 
c ’est-à-dire  des zoécies où le stolon initial et bourgeonnant disparaît en 
s’associant au cystide polypodial. L e  stolon n ’a plus d ’existence mor­
phologique, mais a transmis à la paroi d e  la zoécie  ainsi constituée sa 
propriété d e  bourgeonner d e  nouvelles zoécies. A ins i  s’expliqueraient 
pour les Cténostomates autres que  les Stolonifera, les Alcyonididae, par 
exem ple, mais aussi pour les Cyclostomates et les Chilostomates, les 
caractères bourgeonnants des zoécies constituant la colonie.

C e t te  interprétation justifierait la déclaration d e  L a m e e r e ( 1 4 ) ,  dans 
son Précis de Zoologie : " L es  premiers Gym nolém ates  avaient p roba­
blem ent des colonies traçantes à cuticule  simplement chitineuse, à 
orifice des loges arrondi et simple.

D e  ce type  primitif, représenté  peu t-ê tre  par d ’énigm atiques em pre in ­
tes du Silurien inférieur, les Cyclostom ates se seraient dé tachés  par 
calcification des loges ; puis serait venue la différenciation des  C hilos­
tomates et des C ténostom ates, aux d ép en s  des formes ayant conservé un 
squelette  purement chitineux " (p . 132).

Si, dans le groupe des  Stolonifera, les stolons ont pu se renforcer 
pour constituer les formes dressées et ramifiées, dans les autres formes 
d e  Bryozoaires, ce  stolon régresse, soit en laissant la zoécie libre et 
solitaire, soit en se confondant avec  celle-ci pour former des  zoécies 
bourgeonnantes, des colonies d e  Phylactolém ates et d e  G ym nolém ates .
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