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HISTORIQUE.

Les multiples aspects du bourgeonnement et de la croissance
des colonies chez les Bryozoaires Ectoproctes ont fait 1'objet
d’un grand nombre de travaux que 1’on pourrait classer selon
trois tendances principales

— ceux qui se fondent sur une étude anatomique du bour-
geon, de la prolifération et de la différenciation de la paroi cys-
tidienne ou de l’organogénése;

— ceux qui cherchent a définir les lois qui régissent I’ordon-
nance des zoécies et a ¢élucider le déterminisme de la forme spé-
cifique du zoarium;

— ceux qui, par des méthodes expérimentales, analysent 1’in-
fluence de facteurs biologiques ou extérieurs sur le développe-
ment de la colonie.

Dans la deuxiéme moitié du XIXo siécle, les travaux des
anciens auteurs ont ét¢é dominés par leurs discussions sur la
blastogénése. SMITT, EHLERS, CLAPAREDE, DAVENPORT, N ITSCHE,
SEELIGER, PERGENS, VIGELIUS, JOLIET, PROUHO oOnt établi que la
paroi du cystide et du bourgeon cystidien est constituée de deux
feuillets fondamentaux a partir desquels se forment tous les
organes de la zoécie :

— l’ectoderme, ou épithélium, qui sécréte 1’exosquelette mem-
braneux ou calcifié¢ et dont dérive la paroi digestive du polypide;

— le parenchyme, ou mésenchyme, dont dérivent les cellules
de la cavité cystidienne, les produits génitaux et le systétme funi-
culaire qui assure a la fois les relations interzoéciales et les rela-
tions entre le polypide et le cystide.

Depuis cacver (1900), les recherches sur le bourgeonnement
des Gymnolémides ont suivi des orientations diverses et aucune
étude histologique détaillée de la paroi cystidienne n’a été
publiée si l’on excepte celle de Borg (1926) sur la structure de
la paroi chez les Cyclostomes. Chez les Chilostomes, la plupart
des travaux consacrés a la paroi traitent des modalités de la
calcification de 1’area frontale et de leur importance systémati-
que ou phylogénique (HarMER, 1901; Ccanu et BassLer). Récem-
ment cependant, Bosin et Prenant (1957) puis leur éléve M atri-
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con (i960) ont entrepris une étude histologique précise des cel-
lules de la cavité cystidienne et de certains éléments pariétaux.
Une grande partie des travaux sur l’organogénése concernent le
polypide et ses annexes. sien a fondé les arguments d’une vaste
discussion phylogénique sur une comparaison anatomique et
morphogénétique des divers groupes de Gymnolémides ou il
aborde des questions intéressant la prolifération de la paroi, for-
mation des épines, des rosettes, cloisonnement. Dans son ceuvre
sur les communications interzoéciales il introduit une notion
nouvelle, celle du réle inducteur possible du tissu funiculaire au
cours de l’organogénése. Brir.n s’est attaché a la signification du
cystide et de l'unité du zoarium chez les Phylactolémides et
chez les Gymnolémides; dans le cadre de son étude plus générale
i' a abordé le cas particulier de Membranipora membranacea
(Linné) (1958). Bkien et H uvsmans (1938), a propos du bourgeon-
nement chez les Stoloniférines, ont traité de la formation des
cloisons et des rosettes que Bosiv (1958, a, b) a reprise en détail
dans ses travaux sur la formation des diaphragmes autozoéciaux.

Les travaux les plus importants sur les formes spécifiques
d’expansion du zoarium sont ceux de W aters sur le bourgeon-
nement comparé des ancestridae et ceux de H armr.r (1892, 1923)
sur les ramifications des Crisiidés et les bifurcations des rameaux
chez les Cellularines. On peut citer encore, entre autres, ceux
de Friepr (1925) sur la croissance de Scrupocellaria reptans
(Linné) et de Schizoporella sanguinea (Norman), ceux de M ar-
cus (1926) sur Electra pilosa (Linné) et ceux de Stacun (1935-1938)
chez divers Chilostomes.

L’¢tude de l'influence de facteurs biologiques ou dépendant
du milieu sur la croissance des Bryozoaires est relativement
récente. L’un des premiers, M arcus (1926) s’est intéressé aux
tropismes et a expérimentalement démontré lintervention de
phénomenes de thigmotaxie, de rhéotropisme, de géotropisme
et de phototropisme sur l'orientation du bourgeonnement chez
Farrella repens (Farre) et chez Electra pilosa (Linné). v aLkanov
(1951) a étudié le role de l’autotropisme dans le trajet des stolons
de Bowerbankia caudata (Hincks) et de Victorella pavida S. Kent.
Avmes (1956) a obtenu un changement d’orientation dans la
croissance des rameaux de la Bugule en déplagant une source
lumineuse éclairant les récipients d*levage. Scunemer (1955-
1959) a démontré par la cinématographie accélérée une action
de la lumiere sur l'orientation méme des cellules de la pointe
des bourgeons, chez Bugula avicularia (L.), entrainant une cour-
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hure des rameaux. D’autres auteurs ont traité de l'inhibiton de
la croissance par divers toxiques.

BRONSTEIN (1937-1939) avait entrepris une étude de la physio-
logie de la croissance, prématurément interrompue par sa mort
a l'ennemi en 1940. Il avait choisi comme matériel de base
Membranipora membranacea (Linné). Il avait publié¢, dans le
cadre de 1’ouvrage plus vaste qu’il envisageait, une premiére ana-
lyse des gradients d'activité physiologique, gradients de cicatri-
sation, de prolifération, de résistance aux agents toxiques, étude
du taux protéique dans le liquide de la cavité générale mesuré
d’aprés les indices de réfraction, en fonction de l’dge de la zoé-
cie et de sa place dans le zoarium. Il avait publié d’autre part
une note sur la croissance résiduelle de fragments isolés de la
colonie, en fonction de leur surface, et une étude expérimentale
sur le pouvoir des différentes régions de la paroi zoéciale a régé-
nérer un polypide.

La partie expérimentale de 1’¢tude monographique qui suit,
sur le bourgeonnement cystidien de M. membranacea, a été en
partie inspirée dans le choix du matériel, dans ses techniques
et dans son orientation par les travaux de Brownstein dont j’ai
pu consulter les notes d’expériences et le projet de these grace
a l'obligeance de Monsieur le Professeur Prenanr.

LA CROISSANCE
DE MEMBRANIPORA MEMBRANACEA (LINNE).

Bien que M. membranacea soit un matériel particuliérement
favorable a une analyse du bourgeonnement et de la proliféra-
tion de la paroi cystidienne par la grande dimension des colo-
nies et la rapidité exceptionnelle de leur croissance, cette espéce
n’a été 1’objet que d’un nombre trés restreint de travaux. Entre
N ITSCHE (1871) et BRONSTEIN (1937-1939). elle n’a été citée qu’ac-
cessoirement dans des travaux centrés sur le développement ou
“organogéneése chez d’autres espéces. Seul A catz (1912) I’a choi-
sie pour une étude histologique du bourgeonnement, intéressant
surtout le cloisonnement transversal et la formation de 1’ébauche
polypidienne. Il faut en chercher la raison dans les difficultés
de I%¢levage et dans l’obstacle que représente pour lhistologie
un zoarium encroutant.

La prolifération s’accélére normalement a mesure que, la sur-
face du zoarium augmentant, les bourgeons périphériques chez
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les espéces encrolitantes, l’extrémité des rameaux chez les espé-
ces dressées, recoivent des ressources énergétiques accrues trans-
mises par un nombre sans cesse croissant de zoécies fonction-
nelles. Le temps nécessaire a la différenciation complete de la
paroi et au développement polypidien n’¢tant pas réduit dans
jes mémes proportions, une zone de quelques zoécies inachevées,
au polypide encore embryonnaire, s’é¢tablit entre les bourgeons et
la premiere rangée de zoécies fonctionnelles. Ce processus d'accé-
lération de la croissance, connu chez la plupart des Chilostomes,
atteint chez Ai. membranacea un degré exceptionnel. Le retard
de plus en plus marqué de l'individualisation et de la différen-
ciation des zoécies sur la progression des bourgeons le long du
substrat aboutit a I'allongement démesuré des bourgeons situés
dans I’axe d’une direction de croissance dominante. En bordure
du front de prolifération, hémicirculaire ou rectiligne, se déve-
loppe une frange blanche, laiteuse, de bourgeons géants dont la
longueur peut dépasser centimetre pour les plus grandes colo-
nies; la zone des zoécies inachevées qui succédent aux bourgeons
s’¢tend parfois sur plus de 2 centimétres, soit une vingtaine
de loges ou sont étalés les stades successifs du développement
polypidien. C’est en raison de cette démultiplication, de cet éta-
lement des stades, que M. membranacea a été choisie ici pour
une étude de la structure et de la différenciation de la paroi
cystidienne.

La direction préférentielle de croissance, qui donne aux gran-
des colonies leur aspect linguiforme, s’installe progressivement
(fig. i). Les jeunes colonies se développent en éventail a partir
des deux ancestrulae jumelles issues de la larve cyphonaute
(fig. 2). Les premiers bourgeons apparus dans 1’axe antéro-pos-
térieur des ancestrulae présentent dés l’origine une légére avance
sur les bourgeons marginaux formés en second lieu. Les jeunes
colonies dont la plus grande dimension est inférieure a 5 centi-
meétres croissent sur toute leur périphérie et prennent d’abord
la forme d’un cceur ou une future direction préférentielle de
croissance est déja indiquée. Mais divers facteurs peuvent inter-
venir et en changer l'orientation initiale, par exemple la ren-
contre d’un obstacle ou la formation localisée d’un groupe de
corps bruns. Notons que la majorité des colonies fixées sur les
fiondes des Laminaires poussent, pour une raison indéterminée,
de l'extrémité des laniéres vers le stipe. L’on pourrait invoquer
peut-étre une orientation préférentielle des cyphonautes au
moment de la métamorphose, une influence de la croissance du
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thalie sur celle du Bryozoaire, ou l'intervention de géotropisme
ou d’un quelconque tactisme li¢ a I'inclinaison des frondes de

Laminaires submergées, etc.

14

Ficg. 1.
Installation progressive d une direction préférentielle de croissance (cal-
qué sur le vivant).
la 7 : trés jeunes colonies,

8 a 11 : apparition d’une direction dominante;
12 : la rencontre d’un obstacle a partagé la colonie en deux

13 a 17 : colonies linguiformes de dimensions courantes.

croissance périphérique;

lobes;

Une fois indiquée l'orientation de 1’expansion future du zoa-
rium, celui-ci s’¢tend de plus en plus rapidement par proliféra-
tion des lignées axiales paralléles; il s’élargit encore par crois-
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sanee périphérique des lignées marginales, de plus en plus ralen-
tie a mesure cjue la croissance axiale s’accélére, comme si toutes
les ressources ¢énergétiques disponibles étaient transmises vers
le front de prolifération; il est trés rare que la croissance péri-
phérique soit suffisamment active pour déborder les limites de
la laniére végétale (PI. I, i). Le terme de lignée zoéciale dési-
gnera ici la succession linéaire des loges formées dans I’axe
antéro-postérieur les unes des autres par la prolifération d’un
méme bourgeon terminal. A mesure que la frange laiteuse
pousse, la colonie s’use a lextrémité opposée, l’ancestrula, puis
les zoécies les plus agées périclitent et disparaissent.

R
Ad Il mm 1

Fig. 2.

Jeune colonie. Ad : ancestrulae jumelles.

La croissance des M. membranacea présente donc deux moda-
lités différentes

— la croissance périphérique lente des jeunes colonies et des
lignées marginales dont les bourgeons ne dépassent guére la
dimension moyenne d’une zoécie;
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— la croissance axiale rapide des bourgeons géants de la
frange laiteuse. Il n’est pas exclu que le gigantisme des bour-
geons entraine une modification des processus normaux de leur
prolifération.

L’¢tude morphologique, vitale et expérimentale du bourgeon-
nement chez M. membranacea, c’est-a-dire de l’expansion et de
la prolifération de la paroi cystidienne, sera limitée ici au cas
particulier de la croissance axiale accélérée. Elle intéressera cer-
tains aspects de la géneése des organes cystidiens, cellules de la
cavité générale et systéeme funiculaire. La formation du polypide
et de ses annexes ne sera abordée que dans la mesure ou elle
représente une étape de la différenciation de la paroi, en liaison
avec la formation des cloisons transversales. Les problémes con-
cernant les structures fines de l'ectocyste et la calcification n’ont
pas été inclus dans le cadre de ce travail, exigeant toute une
gamme de techniques spéciales et entrainant a 1’¢tude d’une
série de questions n’intéressant pas directement le bourgeonne-
ment proprement dit.

LES M. MEMBRANACEA A ROSCOFF
HABITAT. GITES, CYCLE ANNUEL.

A Roscoff et dans la Baie de Morlaix, les M. membranacea
se fixent exclusivement sur les frondes et les stipes des grandes
Laminaires. Elles sont surtout abondantes sur Laminaria digi-
tata (L.) Lamouroux (synon. : L. flexicaulis) et sur L. hyper-
borea (Gunner) Foslie (synon. : L. cloustoni). On les rencontre
aussi sur L. saccharina Lamouroux, généralement moins fré-
quentes et moins développées que sur les deux espeéces précé-
dentes, et quelquefois, mais trés rarement, sur Saccorhiza poly-
schides (Lightfoot) Batters (synon. : S. bulbosa). L. ochroleuca
de La Pylaie en est toujours dépourvue.

A Roscoff et aux environs, l’association des M. membranacea
et des Laminaires est rigoureusement spécifique; mais il sem-
ble qu’il y ait surtout la un substrat optimum et un conditionne-
ment écologique. D’aprés les comptes rendus des auteurs, la
nature du substrat pourrait varier selon les conditions locales.
On I’a couramment signalée sur les Fucus (Lomas, 1886, sur les
cotes anglaises; Bora, 1930, en Mer du Nord et en Mer Baltique;
PRENANT, 1932, @ Quiberon; M oore, 1937, a I'lle de Man, etc.),
alors qu’a Roscoff, aucun exemplaire n’a été trouvé sur Fucus
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an cours des récoltes de six années consécutives. Ossurn l’a
signalée sur Ruppia maritima (L.). GauTHIER (i960) l’a trou-
vée en Méditerranée sur L. ochroleuca. SLoANE, E BLING, K ITCHING
et LitLy (1957), la donnent comme trés répandue sur S. bulbosa
sur la cote ouest de 1’Angleterre.

D’aprés E BLiNG, KITCHING, PURcHON et BassinpaLe (1948), M.
membranacea serait favorisé par les courants modérés et ten-
drait a disparaitre lorsque les courants sont trop faibles ou au
contraire trop violents. Ceci confirme les quelques observations
que j’ai pu faire sur les gréves de Roscoff. Sur les faces rocheu-
ses exposées et battues des ilots de la Baie de Morlaix, faces
nord du Beclem et de I'lle Verte de Callot, Estellen-Duons,
les M. membranacea sont rares ou absents. Les gites ou ils ont
été les plus abondants pendant six années consécutives, de 1954
a 1960, sont : pour la Baie de Morlaix, la crique protégée du
Beclem et le bassin abrité que forme au nord-est de I'lle Calot
le groupe des rochers de I’Enfer, du Glas, du Cerf et du Colom-
bier; pour le bras de mer qui sépare la pointe de Roscoff de
I'Ile de Batz, le nord de I'lle Verte de Roscoff, Per Roch et sur-
tout les hauts-fonds de Bistarz, des Thonnou, et la pointe nord
du récif du Loup. Le facies commun a tous les gites favorables
est du type champs de blocs sur fond de sable fin non vaseux,
en eau claire.

La limite supérieure des M. membranacea se situe approxima-
tivement a la frontiére des L. saccharina et des L. digitata. lls
ne sont largement découverts qu’aux plus fortes marées d’équi-
noxe. La raison de cette répartition a la limite inférieure de la
zone des marées est sans doute le fait que M. membranacea
supporte mal une émersion prolongée a marée basse. Les colo-
nies des niveaux supérieurs présentent souvent, aux lendemains
des fortes marées, des lésions du front de prolifération. Les
grandes colonies présentent des anneaux périodiquement espacés
de zoécies anormalement allongées qui, d’aprés BRroNSTEIN, COI-
respondraient aux périodes de vives eaux.

A Roscoff et aux environs, la ponte a lieu de mars a juillet.
Les zoécies des exemplaires récoltés au printemps sont bourrées
d’ovocytes et de larves incubées, lenticulaires, empilées comme
des hématies. Passé juillet, ccufs et larves ont disparu. Il y aurait
donc une période annuelle unique de reproduction sexuée, con-
trairement 4 la plupart des autres Chilostomes de Roscoff qui
présentent deux maxima de la ponte en février-mars et en sep-
tembre-octobre.
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En hiver, janvier et février, la plupart des colonies périssent
et sont détruites; mais la encore interviennent les conditions cli-
matiques locales. A Roscoff, M. membranacea est pratiquement
annuelle; aux flots de Callot, plus chauds et plus abrités, quel-
ques grandes colonies survivent a l’hiver et poussent au ralenti.
En mars-avril, les zoécies des débris déchiquetés qui persistent
a la surface des Laminaires, et dont la paroi est toujours vivante,
reforment des polypides puis régénérent des bourgeons actifs.

2mm

Fic. 3
Reprise du bourgeonnement et de la prolifération au printemps.

1 : bourgeonnement d'une série de nouveaux lobes le long du bord latéral
d’une colonie ¢épuisée de Tannée précédente;

2 : bourgeonnement axial a partir d'un lambeau survivant dune colonie
de Tannée précédente;

3 :id., bourgeonnement latéral

La figure 3 montre quelques exemples caractéristiques de la
reprise de la prolifération au printemps. Un peu plus tard des
ovocytes mirissent dans les lobes néoformés. La plupart des
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jeunes colonies que 1’on trouve a la fin du printemps sont issues
des débris de l'année précédente. Il est trés rare de trouver a la
gréve des colonies de petite taille munies de leurs ancestrulae.
Il est probable que les colonies issues de la reproduction sexuée
se développent entre avril et aolit, période ou, dans la région de
Roscoff, les marées sont insuffisantes pour permettre une explo-
ration systématique des gites.

Les colonies atteignent leur expansion maxima en septembre
et octobre. On trouve des zoécies en tour a toutes les époques
de l’année.

TECHNIQUES

Elevage en aquarium.

La zone des Laminaires offre aux M. membranacea des condi-
tions optima d’oxygénation et de courant, de microfaune et de
luminosité qu'il est impossible de reproduire en aquarium. En
¢élevage, les colonies sont en état de survie plus ou moins pro-
longée; la croissance axiale du front de prolifération ralentit de
jour en jour, les bourgeons géants se réduisent et la frange lai-
teuse se résorbe progressivement. Aprés arrét complet de la crois-
sance axiale, les sujets les plus résistants et les mieux adaptés
peuvent reprendre leur croissance sur le mode lent et périphé-
rique.

L'intoxication des animaux en aquarium se manifeste d'une
part par des lésions de la frange laiteuse, boursouflures, coales-
cence de bourgeons, cloisonnement anormal, et d’autre part par
la stagnation a l’intérieur des loges des polypides devenus inca-
pables d’ouvrir l'opercule et de déployer a l’extérieur leur cou-
ronne tentaculaire. Cette incapacité entraine la sous-alimenta-
tion des colonies que ne compense pas lintroduction dans le
milieu de Nitschia, de pontes de Spirorbes ou de gamétes d’En-
téromorphes qui avaient donné d’excellents résultats dans I’ali-
mentation en élevage d’autres espeéces et en particulier de Scru-
pocellaria reptans Thompson.

Pour prolonger la survie des animaux et ralentir la résorption
de la frange laiteuse pendant la période nécessaire a l'expéri-
mentation, il faut d’une part éviter l'infection bactérienne et
d’autre part augmenter au maximum l'oxygénation de I’eau.
Le pourrissement rapide des Laminaires en aquarium entraine
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immédiatement l'intoxication et la mort des zoécies qui recou-
vrent les parties lésées du thalle. Il en est de méme a la gréve.
I' faut donc éliminer toutes les parties inutiles ou malades de
l’algue.

Les animaux doivent &étre maintenus dans un courant d’eau
rapide, un arrét d’une heure dans la circulation de 1’eau étant
suffisant pour provoquer l'arrét de la croissance. Il faut cepen-
dant éviter les huiles d’air qui s’accumulent dans les zoécies et
détruisent leurs polypides ainsi qu’une trop forte agitation de
I'eau qui géne la sortie des panaches tentaculaires. Les meilleurs
résultats ont été obtenus en oxygénant l’eau par passage a la
surface de plaques de verre et dans un circuit de siphons desti-
nés a intercepter les huiles d’air.

La lumiére du jour et I’obscurité totale sont également noci-
ves. Une lumieére tamisée est plus favorable. Toute élévation de
température au-deld de 13-15° est nuisible.

Substrat expérimental transparent.

Le support végétal opaque géne considérablement l'observa-
tion microscopique du vivant. Pour [’¢liminer, j’ai repris une
technique trés simple mise au point par BronsTeEIN €t qui con-
siste a obliger le bord actif de la colonie & poursuivre sa pro-
gression sur lamelles de verre.

On pratique au ras de la frange laiteuse, dans le thalle de
l’algue, perpendiculairement a la direction de croissance, une
fente oblique, superficielle, dirigée sous la pointe des bourgeons»
L’on y insére le bord d’une lamelle couvre-objet que 1’on main-
tient a lautre extrémité a l’aide d’une pince, en I’occurence a
l’aide d’une simple épingle a linge du commerce.

Pour obtenir de bons résultats il faut que la lamelle soit par-
faitement immobilisée et que la fente soit suffisamment nette,
suffisamment oblique et peu profonde pour que les lévres de
la plaie s’appliquent étroitement au verre et ne constituent pas
un obstacle en relief s’opposant au glissement régulier de la
pointe des bourgeons. Au bout de 48 heures, 70 % environ des
sujets ont largement débordé I’insertion de la lamelle et pous-
sent normalement sur le verre. Il faut éviter de détacher Ia
lamelle de l7algue avant qu’un nombre suffisant de polypides
fonctionnels, capables de nourrir et d’assurer la croissance du
fragment isolé, se soient développés dans les zoécies fixées au
support expérimental.
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L’¢levage sur lamelles de verre permet l’'emploi en observa-
tion vitale de plus forts grossissements ainsi que l'observation
directe de la face basale des loges a travers le substrat. Il faci-
lite la microphotographie et rend possible une étude cinémato-
graphique du vivant. Les exemplaires élevés sur lamelles peu-
vent étre colorés in toto, par les techniques histologiques cou-
rantes et par certaines techniques histochimiques (lipides), pré-
parations qui remplacent parfois avantageusement les coupes a
congélation.

Etude cinéematographique.

Le film qui accompagne ce travail a été réalisé grice a la col-
laboration et a l'aide amicale de Mr. J. pamnceve. La cinémato-
graphie accélérée a été utilisée

— pour démontrer ou vérifier des phénomenes qui avaient
été primitivement déduits des résultats de 1étude expérimen-
tale;

— pour établir certains rapports de temps entre les diverses
phases de l'organogénése et de la différenciation des tissus;

— comme moyen de recherche susceptible de révéler des pro-
cessus dynamiques ou des mouvements morphogénétiques que
I’étude histologique ou expérimentale n’aurait pu mettre en
évidence.

Pendant toute la durée de la prise de vue les sujets, élevés sur
verre, étaient installés dans une micro-cuve a courant d’eau de
mer constant, tenant sur la platine du microscope, mise au point
par PaINLEVE et H amoN. N ous avons utilisé un microscope ordi-
naire et filmé par transparence, a 1’exception de quelques séquen-
ces prises en microscopie interférentielle (noir et blanc). Le
rythme de la prise de vue variait, selon 1%¢volution plus ou
moins rapide des phénomeénes observés, d’une image toutes les
2 minutes a une image toutes les io secondes. Mises a part les
vues d’ensemble a faible grossissement, nous avons employé des
objectifs a immersion a eau évitant les réfractions parasites de
la surface de 1’eau. Un verre anticalor, posé sur la source lumi-
neuse, protégeait les animaux contre réchauffement did aux
éclairements trop intenses ou a rythme trop rapproché.

Etude expérimentale.

Seules ont été employées des techniques expérimentales sim-
ples, manuelles, ne nécessitant aucun appareillage spécial
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— marques colorées au Rouge neutre directement appliquées
a laide de fines aiguilles de verre selon une technique de
BRONSTEIN;

— incisions et ablations a la lame de rasoir;

— microcautérisations

Le microcauteére consistait en deux fils de cuivre rigides inclus
dans un manche en verre et reliés a une source de courant alter-
natif; la pointe chauffante était formée d’un fil de platine coudé
(0,05 a 0,2 mm de section) dont les extrémités étaient soudées
aux fils de cuivre. L’intensité et 1’étendue de la brilure étaient
commandées par un transformateur de lampe a microscope assu-
rant une variation de tension continue, la marge dutilisation
étant comprise entre o et 2 volts.

Dans la mesure du possible, les interventions ont été prati-
quées le jour méme de la récolte, les sujets étant opérés sur
leur substrat naturel.

Etude histologique. — Conditions de la fixation.

Il est impossible de décoller le M. membranacea de la Lami-
naire sans léser gravement les bourgeons de la frange laiteuse.
Il fallait donc fixer ensemble le Bryozoaire et le substrat, ce
qui éliminait I’emploi de certains fixateurs, comme le Gendre
qui précipite au contact du mucus végétal en fines aiguilles
destructrices, et I’emploi de procédés de décalcification qui pro-
voquent un rejet massif de mucus a partir des tissus végétaux
fixés. Exception faite de fixations osmiées a la température de
la glacicre, les piéces ont été fixées a la gréve, au début de la
marée basse, et prélevées dans des colonies n’ayant subi ni inso-
lation ni émersion au cours de la journée.

Les fixateurs employés ont été

pour lhistologie générale et la topographie, le Bouin aqueux,
le Dubosq-Brasil, le Bouin Hollande, le Zenker et le Carnoy;
pour la cytologie, le Champy ou le Benoit, et I'imprégnation
osmique de Nassonov-Kolatchev; pour 1’histochimie, le Bouin
aqueux, le Regaud et le Formol salé neutre, employés sans
décalcification ultérieure sur des piéces ne comprenant que les
bourgeons et les deux ou trois zoécies suivantes ou le dépdt
calcique est encore négligeable.

Les déshydratations ont été faites a I’alcool butylique pour
éviter le durcissement du substrat végétal par les alcools éthy-
liques et par le toluéne.
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Le détail des colorations sera indiqué dans le texte. Les colo-
rations histochimiques ont été limitées aux techniques classi-

ques et générales. Les techniques de recherche enzymatique

n’ont pas été abordées.



PREMIERE PARTIE.

litude bistologique et vitale du bourgeon,

de la différenciation de la paroi et de Iorganogenése

CHAPITRE L
I. — LE BOURGEON.

Un bourgeon de la frange laiteuse de M. membranacea se
présente en coupe sagittale comme un sac creux, allongé en doigt
de gant, légeérement renflé au sommet, dont la paroi est consti-
tuée

— d’une mince enveloppe cuticulaire ou ectocyste;

— d’un épithélium dont les cellules, palissadiques a l’extré-
mité apicale du bourgeon, s’abaissent et s’étalent progressive-
ment jusqu’au premier septum transversal,

— d’une doublure « mésenchymateuse » ou peritoneum.

«eesC.SP.

F2
J?21

EP-

Ec.

Fic. 4.

Structure de la paroi dans la région moyenne du bourgeon. (Coupe sagit-
tale, Hématoxyline de Groat-A.P.S., chambre claire, - paroi basale.)
Ec : ectocyste;
Ep : ¢épithélium;
F : cellules fusiformes de la premiére couche du peritoneum;
P, : cellules a inclusions de la deuxiéme couche du peritoneum (en noir
inclusions A.P.S. +);
c. sp. : cellules a sphérules réfringentes.
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Chez M. membranacea, le peritoneum du bourgeon comprend
deux couches cellulaires superposées et différentes (fig. 4) :

— une premieére couche de cellules fusiformes, étroites et éti-
rées dans le sens de la croissance du bourgeon, directement
appliquées contre 1’é¢pithélium;

— une deuxiéme couche plus épaisse de cellules envahies par
de volumineuses inclusions.

Une couverture serrée de cellules a sphérules réfringentes, ou
leucocytes sphérulaires, généralement considérées comme des
coelomocytes, s¢tend sur toute la surface interne de la paroi.

La cavité générale est remplie dune nappe anhiste figée,
liquide coelomique précipité par la fixation.

On remarque immédiatement : (PL. I, 3) :

— la surélévation des cellules épithéliales apicales et leur struc-
ture particuliére;

— la continuité évolutive des tissus depuis le sommet du bour-
geon jusqu’au premier septum transversal;

— la disparité des parois basale et frontale du bourgeon dont
la structure est la méme dans ses grandes lignes, mais qui diffe-
rent par leur épaisseur respective, la paroi basale étant, par cha-
cune de ses couches constitutives, plus épaisse que la paroi fron-
tale a égale distance du sommet. D autre part 1’¢pithélium basai
présente toujours, sur les préparations histologiques, un bourre-
let transversal pré-terminal de cellules particuliérement hautes et
pressées les unes contre les autres, déterminant une sorte de
poche terminale de la cavité générale.

Dans 1¢tude histologique qui suit, la description ira toujours
dans le sens de la différenciation des tissus, c’est-a-dire du som-
met du bourgeon au premier septum transversal.

I. i — L’EPITHELIUM.
LES CELLULES PALISSADIQUES APICALES.

Dans les grands bourgeons de la bordure laiteuse, les cellules
palissadiques de l'extrémité apicale mesurent couramment entre
40 et 60 u. de haut pour un diamétre de 5 a 7 u. Elles repré-
sentent un cas extréme de cet épithélium cylindrique qui carac-
térise, chez les Ectoproctes, les foyers de prolifération. Chez M.
membranacea, on les retrouve chaque fois qu’une région quel-
conque de la paroi subit une dédifférenciation locale et devient



BOURGEONNEMENT CHEZ « MEMBRANIPORA MEMBRANACEA )) 177

le siége d’une reprise de la prolifération : cicatrisation et régé-
nération, formation des zoécies en tour par exemple.

Leur noyau, situé a mi-hauteur, est ovale et occupe presque
toute la section transversale de la cellule. Il est caractérisé par sa
faihle colorabilité et renferme soit un gros nucléole, qui n’est
jamais parfaitement sphérique, soit deux ou méme trois nucléo-
les plus petits; cette derni¢re figure, fréquente, peut étre obser-
vée sur le vivant et n’est pas un accident de la fixation. Sur les
préparations histologiques, les nucléoles paraissent homogénes
et ne montrent ni structure interne ni figures de cristallisation.

Les cellules palissadiques apicales sont remarquables par la
spécialisation de leur pole externe. Le terme de pdle externe
désignera ici l'extrémité cellulaire qui touche a Il’ectocyste; le
terme de pdle interne désignera lextrémité orientée vers la
cavité générale.

Sur les 4/5 environ de la hauteur cellulaire, & partir de l’'extré-
mité interne, le cytoplasme est compact, fortement basophile et
sidérophile, et les limites cellulaires sont précises. La trame cyto-
plasmique du pdle externe est beaucoup plus lache, faiblement
basophile, et les limites cellulaires s’estompent. Le passage d’une
région a l'autre est brutal, sans transition : le territoire basophile
s’arréte net a quelque distance de l’ectocyste et la limite en est
marquée par un plateau cytoplasmique rectiligne ou légérement
cupulaire (fig. 5, 1).

Cette ségrégation du cytoplasme en deux territoires inégaux,
de compacité et de basophilie différentes, n’est pas un simple
artéfact lié a la fixation. Elle est perceptible sur le vivant sain
ou une étroite zone claire et peut-étre fibrillée sépare l'ectccyste
du corps massif et homogene des cellules épithéliales apicales.

Cette disposition est liée a l’activité sécrétrice de la cellule
Un examen cytologique plus approfondi révéle dans chaque
cellule apicale une enclave globuleuse de substance diffuse, repo-
sant directement sur le plateau basophile et enfermée dans la
trame cytoplasmique du pole externe. Cette enclave prend fai-
blement les colorants de fond, Eosine, Vert lumiéere, Bleu d’ani-
line, etc.; elle est électivement colorée par le Muci-carmin de
Mayer, le Bleu Alcyan et I'A.P.S. Elle comprendrait donc au
moins une certaine proportion de mucopolysaccharides acides.
Cependant, la réaction métachromatique de Lison est négative.
Quelle que soit la fixation employée, cette enclave est toujours
reconnaissable, parfois globuleuse et bien définie (fixateurs
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aqueux), parfois nappe diffuse aux contours imprécis (fixateurs
alcooliques). Elle est moins visible sur le vivant. Une rétraction
équivalente a celle de la fixation peut étre expérimentalement
provoquée par l'emploi d’éclairages intenses ou d’un milieu
marin sursalé. Cette rétraction provoquée entraine la formation
d’une grosse vacuole au pole externe de chaque cellule. Il n’est
pas exclu que la fixation concentre en une enclave unique une
substance normalement retenue dans un réseau vacuolaire.

La face interne de l'ectocyste est bordée d’'une pellicule inten-
sément colorable par le Bleu Alcyan, le Muci-carmin et I’A.P.S,
dépdt muqueux, vésiculeux, qui donne au Bleu de Toluidine une
métachromasie rouge intense.

Au début de la paroi frontale, 1’¢talement de 1’épithélium est
rapide. La frontiére entre les deux territoires cytoplasmiques
devient moins précise a mesure que les cellules épithéliales s’éta-
lent, le plateau cytoplasmique et l’enclave Muci-carmin positive
deviennent confus et finissent par disparaitre. Mais le poéle
externe des cellules épithéliales frontales conserve jusqu’au stade
pavimenteux une certaine affinité pour les colorants des muco-

polysaccharides acides.

Ribonucléines.

La répartition des ribonucléines, déja indiquée par les varia-
tions de la basophilie, a été étudiée par la coloration au Vert
de Méthyle-Pyronine selon Pappenhein-Unna, les préparations
témoins ayant été traitées par lacide chlorydrique selon Ven-
drely.

Le territoire basophile est violemment pyroninophile. L’em-
placement de l’enclave Muci-carmin positive apparait optique-
ment vide a I’exception de quelques fines granulations pyronino-
philes éparses. Le cytoplasme du péle externe prend une teinte
rose pale qui persiste chez les témoins et indique sa pauvreté en
ribonucléines. Dans chaque cellule, un ou deux lambeaux de
cytoplasme basophile et pyroninophile réapparaissent au-dela de
I’enclave muqueuse, accolés a l'ectocyste (fig. 5, i).

Les cellules épithéliales du bourrelet préterminal basai sont
un peu moins riches en ribonucléines que les cellules apicales;
d’une fagon générale 1’épithélium basai est moins basophile et
moins pyroninophile que [%pithélium frontal. Les lambeaux
cytoplasmiques qui s’interposent entre la plage Muci-carmin
positive du pole externe et l’ectocyste sont beaucoup plus impor-
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PIG. 5.
Cellules épithéliales palissadiques de la pointe du bourgeon. (Chambre
claire,)
1 : répartition des ribonucléines dans les cellules palissadiques
(Pappenheim-Unna) ;
2 : répartition des ribonucléines dans les cellules du bourrelet pré-terminal
basai;

apicales

3 : répartition des grains de la sécrétion du pdle interne (Azan).,
4 : mitochondries (Fuchsine d’Altmann).
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tants que dans les cellules apicales et l'emplacement de l’en-
clave parait décalé vers le noyau. Il y a la de véritables figures
d’arrachement sur la signification desquelles il est difficile de
se prononcer (fig. 5, 2).

Grains de sécrétion.

Les cellules palissadiques apicales ont une activité sécrétrice
intense. Elles contiennent d’une part les mucopolysaccharides
du pole externe, d’autre part deux sécrétions figurées distinctes :

Tout d’abord, des grains de dimension réguliére, A.P.S. posi-
tifs, mais réfractaires aux colorants des mucopolysaccharides
acides. La réaction signalétique des protéines de Salazar les
colore en gris foncé. Cette premicére sécrétion est relativement
faible dans les cellules palissadiques apicales ou elle est localisée
au pole externe. Elle s’intensifie au cours de la différenciation
de 1’¢pithélium et les grains A.P.S. positifs deviennent plus abon-
dants dans les cellules épithéliales basales et frontales des régions
moyenne et proximale du bourgeon, répartis autour du noyau
dans tout le cytoplasme.

Les grains irréguliers de la deuxiéme sécrétion figurée ne sont
pas conservés par les fixateurs picriqués, aqueux ou alcooliques.
Ils sont conservés par les fixateurs chromés, neutres ou acides,
par les fixateurs chromo-osmiques et par le Formol salé, neutre.
Sur les fixations chromées, ils prennent I’azocarmin a 1’Azan et
l'orangé G au Mann-Dobell. Sur les fixations chromo-osmiques,
ils prennent la fuchsine basique (Trichrome de Cajal) et mon-
trent une affinité pour les colorants mitochondriaux, Fuchsine
d’Altmann et Violet cristal de Benda, bien qu’il soit difficile de
les distinguer des mitochondries ponctiformes. Ils ne sont pas
colorés par I’A.P.S., sur Zenker.

La réaction chromaffine et 1’azoréaction sont négatives, ce qui
parait éliminer les polyphénols. Par contre la réaction argen-
taffine est franchement positive et dénote au moins une fonction
réductrice.

Cette sécrétion argentaffine est remarquable par sa réparti-
tion intracellulaire qui permet de la distinguer aisément des gra-
nulations A.P.S. positives (fig. 5, 3) : quelques grains sont dis-
persés dans toute la cellule, y compris dans le cytoplasme clair
du pole externe, mais la plus grande partie est concentrée a
extrémité interne. Les cellules qui en sont les plus riches sont
celles du cul-de-sac terminal. La sécrétion argentaffine caracté-
rise le stade palissadique : elle disparait rapidement au début
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de la paroi frontale avec 1’¢talement des cellules. Elle n’existe
pas, dans [’¢pithélium basai ou dans les cellules du bourrelet
pré-terminal.

Le chondriome.

Le chondriome a été mis en évidence par la Fuchsine d’Alt-
mann et le Violet cristal selon Benda aprés fixation au Champy,
au Benoit ou au Regaud post-chromisé. L ’épaisseur de la paroi
rend impossible une observation vitale en contraste de phase.

D’une piéce a l'autre et d’une fixation a l’autre, la physio-
nomie générale du chondriome et le schéma de sa répartition
sont constants (fig. 5, 4) :

Dans tout le territoire basophile des cellules palissadiques
apicales dominent des batonnets et des chondriocontes flexueux
sans forte courbure, allongés dans le sens de la hauteur cellu-
laire. Aprés les meilleures fixations, les plus longs atteignent
environ if4 de la hauteur totale de la cellule. Parmi les chon-
driocontes sont dispersées quelques mitochondries ponctiformes,
rondes ou ovales, fréquemment alignées en chaines.

Les mitochondries ponctiformes deviennents plus nombreuses
a l’extrémité interne de la cellule ou elles tendent a remplacer
les chondriocontes. Leur répartition recouvre celle des grains de
sécrétion argentaffines.

Les chondriocontes ne débordent pas le plateau basophile;
autour de la plage rose qui représente l’enclave Muci-carmin
positive et contre l’ectocyste, le cytoplasme du pole externe est
parsemé d’une poussiére de mitochondries ponctiformes sensi-
blement plus fines que celles de I’extrémité interne.

Bien que les cellules du bourrelet pré-terminal soient plus éti-
rées que les cellules apicales, leurs chondriocontes sont plus courts
et les mitochondries ponctiformes plus nombreuses. Au cours
de la différenciation des cellules épithéliales, frontales et basa-
les, les chondriocontes deviennent plus courts et tendent a dis-
paraitre au profit des mitochondries ponctiformes; ils ont prati-
quement disparu dans la région moyenne du bourgeon.

Inclusions lipidiques et Golgi.

Bien que I’abondance des lipides osmiophiles dans les tissus
embryonnaires du bourgeon géne la détection et I’analyse du
systéeme golgien, on peut mettre en évidence, par la méthode de
Nassonov-Kolatchev, certaines formations osmiophiles dont la
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localisation intracellulaire est constante et dont 1’évolution est
continue d’un bout a l'autre du bourgeon.

C’est dans les cellules palissadiques apicales que la charge
osmiophile est la plus faible (fig. 6, i). Quelques globules noirs
sont dispersés dans le territoire basophile, plus nombreux et
groupés a l’extrémité interne de la cellule. A fort grossissement
ces globules montrent une structure hétérogéne, croissants noirs
englobant une lunule grise ou incolore ou encore couronnes de
fines granulations. Au pole externe de la cellule, une poussicre
noirdtre borde l’ectocyste et se montre constituée, a fort grossis-
sement, par de petites plages grises de dimensions et de formes
variables serties d’'un anneau noir irrégulier.

Au cours de la différenciation 1’¢volution des inclusions osmio-
philes n’est pas la méme dans I’¢pithélium basai et dans 1%épi-
thélium frontal :

Dans chaque cellule du bourrelet préterminal se trouve a
l’emplacement de la plage Muci-carmin positive une formation
unique, Golgi caractérisé, qui n’est pas révélée dans les cellules
apicales : réseau a peu pres sphérique, de 3 u. de diametre envi-
ron, composé de grains noirs ressortant sur un fond grisatre
¢® réunis entre eux par des chaines de granulations secondaires
(fig. 6, 2). Au pdle interne 1’on assiste a la concentration progres-
sive de globules osmiophiles de plus en plus volumineux.

Au-dela du bourrelet pré-terminal, les globules osmiophiles
restent groupés entre le noyau et le bord interne des cellules épi-
théliales basales ou ils forment d’abord un conglomérat massif
(fig. 6, 4). Dans la région moyenne du bourgeon ce conglomérat
évolue et acquiert un aspect golgien, groupe de globules volu-
mineux et de croissants disposés autour d’un espace incolore
qui tranche sur la teinte rose du colorant de fond (fig. 6, 5).
Chaque cellule renferme ainsi une formation unique ou sont
regroupées sous le noyau les inclusions osmiophiles les plus
importantes.

Dans les cellules épithéliales frontales, les globules osmiophi-
les grossissent et envahissent tout le cytoplasme, encadrant le
noyau sans qu’apparaisse dans une région déterminée de la cel-
lule un systéme organisé (fig. 6, 3). La poussiére golgienne du
pole externe disparait sur la face basale dés le bourrelet pré-
terminal: sur la face frontale au contraire elle s’¢paissit.

L ‘ectocyste.

Au sommet du bourgeon, l'ectocyste est mince, transparent

\

et fragile; il se renforce progressivement a mesure que lon
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PIG. 6.
Evolution du systéeme golgien et des inclusions osmiophiles dans les cel-
lules épithéliales du bourgeon. (Nassonov-Kolatchev, imprégnation osmique
de 4 jours; chambre claire; différents niveaux dun méme bourgeon d’aprés
une coupe sagittale.)
;cellules palissadiques apicales;
:cellules du bourrelet pré-terminalbasai;

1
2
3 : tiers moyen du bourgeon, épithélium frontal;
4 :épithélium basai, méme niveau;

5

:épithélium basai, moitié proximale du bourgeon.
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s’en ¢loigne. L’imprégnation calcique commence dans la région
moyenne du bourgeon par un premier dépdt, d’abord limité aux
parois latérales, de granulations calcaires ou l’on ne reconnait
pas encore de formes cristallines. Les figures cristallines se déve-
lopperont plus tard au niveau des premiéres zoécies fonction-
nelles.

L’adhérence a lectocyste des cellules palissadiques apicales
est trés faible. Il suffit de laisser quelques instants la colonie
hors de l’eau pour provoquer la rétraction et le décollement de
lepithélium au sommet du bourgeon. Si 1’®mersion ne dépasse
pas dix minutes, lepithélium reprend contact avec l’ectocyste
dés que l’on remet le sujet dans l’eau et la croissance se pour-
suit normalement sans qu’aucune lésion puisse étre détectée.

Il n’existe aucun organe d’¢change entre le Bryozoaire et le
thalle de la Laminaire. Sur les préparations histologiques, on
remarque simplement que l’ectocyste de la face basale épouse
étroitement tous les accidents de la cuticule végétale et remplit
chaque dépression, chaque anfractuosité du thalle, formant de
multiples et minuscules apophyses qui jouent vraisemblablement
le rdle de crampons. Ces irrégularités suffisent a expliquer 1’adhé-
rence de la colonie au substrat naturel, adhérence qui devient
beaucoup moins forte sur les supports artificiels lisses, lames de
verre ou de métal.

L’ectocyste posséde les affinités tinctoriales des mucines : il
est 1égerement métachromatique, A.P.S. positif, il se colore fran-
chement par le Bleu Alcyan et le Muci-carmin de Mayer et,
d’une fagon générale, prend les colorants de fond. Une pellicule
superficielle se colore plus intensément dans la méme gamme
de tons.

La présence de chitine a été mise en évidence par le test de
la chitosane selon CampBELL (1929) et RicuarDps (i95i). La pré-
sence de chitine dans l’exosquelette des Bryozoaires a déja été
démontrée par W EsTerR (1910), ScuuLz (1924) et plus récemment
par H yman (1958) qui l’a retrouvée chez la plupart des grandes
familles d’Ectoproctes.

D ISCUSSION.

Les cellules palissadiques apicales, par leur situation méme,
par leur basophilie et par leur richesse en ribonucléines, par le
volume relativement faible et par la dispersion de leurs inclu-
sions lipidiques, représentent le stade embryonnaire le plus pré-
coce de 1’¢pithélium.
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D’un autre coté, elles sont caractérisées par la spécialisation de
certaines structures intracellulaires, plateau basophile net et
enclave du pole externe, et par le partage de leur activité élabo-
ratrice entre les deux podles opposés de la cellule, au niveau de
deux foyers distincts de mitochondries ponctiformes.

A Tlextrémité externe de la cellule s’accumule sous forme dif-
fuse une substance qui posséde comme l’ectocyste certaines affi-
nités tinctoriales des mucopolysaccharides acides, et a laquelle
se mélent des granulations ribonucléiques et des grains de sécré-
tion. Une couche fluide de mucopolysaccharides acides caracté-
risés se dépose en permanence contre la face épithéliale, interne,
de lectocyste sécrété par 1’¢pithélium.

A lextrémité interne de la cellule, on observe une accumula-
tion de lipides osmiophiles et de grains de sécrétion argentaffi-
nes : cette concentration des grains de sécrétion a I'une des extré-
mités cellulaires pourrait indiquer son épanchement vers le peri-
toneum ou la cavité générale; mais on n’observe jamais de figu-
res de libération. Par contre, la recrudescence localisée des mito-
chondries ponctiformes pourrait indiquer un centre d’¢labora-
tion, les grains étant, a partir de celui-ci, dispersés dans tout le
cytoplasme en direction de l'ectocyste.

L’¢talement et la différenciation des cellules épithéliales s’ac-
compagnent d’une transformation de leur activité élaboratrice,
progressive sur la face frontale, plus rapide sur la face basale
disparition de la sécrétion argentaffine, accentuation de la sécré-
tion A.P.S. positive, effacement du plateau de sécrétion et de
l'enclave muqueuse du poéle externe, uniformisation du cyto-
plasme, du chondriome et de la répartition des grains de sécré-
tion, évolution du systéme golgien et ¢laboration active de lipi-
des osmiophiles.

Le groupe des cellules palissadiques apicales, particuliérement
hautes et caractérisées a la fois par certaines structures cytolo-
giques propres et par une hypersécrétion de mucopolysacchari-
des localisée au pdle externe, apparait comme une sorte d’organe
spécialisé dans 1’¢laboration des couches primaires de l'ectocyste.
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I. 2 — LE PERITONEUM.

A Textrémité apicale du bourgeon, les deux couches fonda-
mentales du peritoneum embryonnaire n’ont pas encore acquis
leurs caractéres distinctifs et sont confondues en un réseau indif-
férencié de cellules étoilées qui tapissent le cul-de-sac terminal
de la cavité générale (fig. 7, 1). Le pole interne des cellules épi-
théliales palissadiques présente généralement sur les préparations
histologiques quelques prolongements cytoplasmiques effilés qui
viennent se perdre parmi les terminaisons des cellules péritonéa-
les indifférenciées.

Apres les fixateurs alcooliques (Dubosq-Brasil, Carnoy) on
observe un certain clivage du réseau indifférencié apical séparant
une strate profonde de cellules aplaties contre 1¢pithélium et
une strate un peu différente de cellules étoilées bordant la
lumiére de la cavité générale. Aprés les fixateurs aqueux, picri-
qués, chromés ou chromo-osmiques, les cellules des deux strates
sont semblables et seule leur situation contre 1’¢pithélium ou
vers la cavité générale permet de reconnaitre encore deux épais-
seurs cellulaires superposées.

Le cytoplasme des cellules étoilées terminales, moins baso-
phile et moins pyroninophile que celui des cellules épithéliales,
renferme des globules lipidiques et des granulations A.P.S. posi-
tives de dimensions inégales. Ces granulations, réfractaires a la
digestion salivaire comme aux colorants des mucopolysacchari-
des acides, sont éparses, groupées, ou alignées le long des trabé-
cules cytoplasmiques qui unissent les cellules étoilées entre elles
ou au poéle interne des cellules épithéliales.

D’aprés cavLver (1900), le « mésenchyme » du bourgeon aurait
pour origine, au moins chez la Bugule, la migration vers la
cavité générale d’¢léments issus de la division des cellules épi-
théliales terminales. Il ne semble pas qu’un tel processus inter-
vienne chez M. membranacea ou toutes les couches cellulaires
de la paroi sont déja représentées a l’extréme pointe du bourgeon
géant, ou les mitoses sont trés fréquentes parmi les cellules des
deux couches péritonéales et ou l’on n’observe aucune figure de
migration, aucune forme de transition entre les cellules épithé-
liales apicales et les cellules péritonéales.

La. i. — LA PREMIERE COUCHE DU PERITONEUM.

A partir du bourrelet pré-terminal basai, c’est-a-dire trés pres
du sommet, les deux strates du peritoneum deviennent distinctes
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et montrent une évolution cytologique différente : les cellules
qui bordent I’¢pithélium deviennent fusiformes. Elles sétirent
dans le sens de l’allongement du bourgeon, formant contre 1’épi-
thélium un mince tapis de cordons paralléles étroits renflés de
place en place par les noyaux (fig. 4). Ceux-ci sont oblongs et
renferment soit un gros nucléole dont la forme traduit I’étire-
ment orienté des structures cellulaires, soit deux nucléoles situés
aux deux pdles du noyau. Cette derniére figure, fréquente et
caractéristique, permet de distinguer sur le vivant les cellules de
la premiére couche du peritoneum des autres éléments pariétaux.
Les inclusions lipidiques, dont les plus importantes occupent
toute la section transversale de la cellule, s’alignent en chapelets
linéaires de part et d’autre du noyau. Des granulations A.P.S.
positives, toujours assez fines, persistent dans le cytoplasme.

La premiere couche du peritoneum est continue et parfaite-
ment nette sur les parois basale et latérales du bourgeon aprés
coloration par les laques d’hématoxyline. Elle est plus difficile
a distinguer sur la paroi frontale, plus mince, ou ses éléments
plus espacés adhérent plus étroitement a 1’¢pithélium.

I. 2. 2. — La DEUXIEME COUCHE DU PERITONEUM.

F ORMATION DES CELLULES VESICULAIRES.

Les cellules de la deuxi¢me couche du peritoneum sont rapi-
dement envahies par des inclusions A.P.S. positives et par des
globules lipidiques qui compriment et déforment le noyau, de
plus en plus volumineux a mesure que l'on s%loigne du som-
met du bourgeon (fig. 7, 2).

Les globules lipidiques sont osmiophiles, électivement colorés
par le Bleu B.Z.L., le Noir Soudan ou I’Ecarlate R (Scarlach).
Dans 1’ensemble plus volumineux que ceux de la premiére
couche du peritoneum, ils s’accumulent irrégulierement entre les
inclusions A.P.S. positives et autour de celles-ci.

Les inclusions A.P.S. positives, de dimensions trés variables,
vont des simples granules visibles a I'immersion aux formations
globuleuses de plusieurs u de diamétre. Elles ont 1’apparence de
grosses gouttes figées homogenes, sans structure interne a l’ex-
ception toutefois d’une certaine zonation concentrique aprés
coloration a I’Azan. Les plus importantes présentent a leur péri-
phérie des facettes aplaties, des lunules déprimées aux points ou
elles sont en contact avec le noyau, avec des globules lipidiques
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ou d’autres inclusions de méme nature. Ce moulage des formes
adjacentes dénote une certaine fluidité que confirment par ail-
leurs des figures de confluence surtout fréquentes dans la
région proximale du bourgeon ou s’accentue 1%talement de la
paroi.

Elles prennent avec le Schiff, aprés oxydation périodique, une
teinte rouge éclatante et uniforme. Elles résistent a la digestion
salivaire; d’ailleurs une telle accumulation de réserves glycogé-
niques dans un tissu embryonnaire était peu vraisemblable. Sur
les préparations témoins exposées au Schiff sans oxydation préa-
lable, elles prennent une teinte rose qui dénote un fort pouvoir
réducteur. Elles ne sont pas métachromatiques et sont réfractai-
res aux colorants des mucopolysaccharides acides, Bleu Alcyan
et Muci-Carmin de Mayer.

Soumises au controle de lacétylation réversible, selon Mac
Manus et Cason, les inclusions A.P.S. positives ne sont pas colo-
rées par le Schiff aprés séjour dans le bain d’acétylation pyridine-
anhydride acétique; elles ne sont pas dissoutes par la pyridine
pure; apres acétylation suivie de saponification, leur couleur
rouge réapparait. L’ensemble de ces réactions caractérise les poly-
saccharides.

Cependant, elles donnent une réaction positive aux colorations
signalétiques des protéines de Salazar et de Hartig-Zaccharias.
La réaction de Millon, selon Pollister, est franchement positive,
assez intense méme, et indique que des acides aminés entrent
dans leur composition. Les réactions d’Adams et de Chévremont-
Frédéricq sont négatives : la couleur verte obtenue persiste sur
les témoins dont les fonctions —SH éventuelles ont été bloquées
par séjour dans une solution saturée de sublimé; elles n’indi-
quent qu'une fonction réductrice, déja révélée par le Schiff
employé sans oxydation préalable.

La réaction du Biuret, 1’azoréaction, les réactions argentaffine
et chromaffine sont négatives.

Les inclusions de la deuxiéme couche du peritoneum embryon-
naire seraient donc composées soit d’un complexe glycoprotidi-
ques, soit d'un mélange de polysaccharides non muqueux et de
protides.

A la surface de la deuxiéme couche du peritoneum se trou-
vent encore des anfractuosités remplies d’une substance donnant
une métachromasie rouge au Bleu de Toluidine et colorée par
le Bleu Alcyan et le Muci-carmin.
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Du sommet du bourgeon au premier septum transversal, révo-
lution va d’abord dans le sens d'un épaississement du tissu par

Fic. 7.

Evolution des inclusions A.P.S. positives de la deuxiéme couche de peri-
toneum, du sommet du bourgeon a la premiére loge en formation. (Coupes
sagittales. Hématoxyline de Groat-A.P.S., chambre claire; les inclusions A.P.S.
positives sont représentées en noir.)

1 : réseau Indifférencié apical (les cellules épithéliales ne sont représentées
que par leur extrémité Interne);

2 : abondance des Inclusions dans la région moyenne du bourgeon;

3 : formation d'une cellule vésiculaire.

augmentation en nombre et en volume des inclusions lipidiques
et A.P.S. positives. Il semble méme que la deuxiéme couche du
peritoneum, primitivement unicellulaire, puisse comporter deux
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épaisseurs cellulaires dans la région moyenne du bourgeon, au
moins sur la face basale ou elle est toujours plus développée que
sur la face frontale.

Dans la région proximale du bourgeon, 1'é¢talement de la paroi
devient plus sensible et affecte le peritoneum : les cellules a
inclusions subissent un ¢étirement longitudinal qui aboutit au
regroupement et a la confluence des gouttelettes A.P.S. positives
en énormes vésicules sphériques ou oblongues dont le diamétre
peut dépasser 20 v.. La figure 7, 3, montre une étape de ce pro-
cessus : la cellule qu’elle représente, située sur la paroi basale
a proximité de la cloison transversale qui limite le bourgeon,
est en grande partie occupée par une importante vésicule homo-
géne; de lautre c6té du noyau, un conglomérat secondaire
regroupe quelques inclusions de petite taille incomplétement
fusionnées; les globules lipidiques sont repoussés a la périphérie
des formations A.P.S. positives; les extrémités étirées de la cel-
lule rejoignent les terminaisons cytoplasmiques des éléments
voisins. Au cours des dernicres étapes de la différenciation parié-
tale, la deuxiéme couche du peritoneum, qui formait jusque-la
une doublure continue, se dissocie en cellules vésiculaires indi-
vidualisées de place en place. Chaque cellule vésiculaire est
constituée d’une vésicule le plus souvent unique, généralement
sphérique, enfermée dans un film cytoplasmique, entourée d’une
couronne de globules lipidiques, flanquée d’un noyau comprimé,
repoussé sur le coté dans une plage cytoplasmique résiduelle.

Sur le vivant, la vésicule est incolore, légérement opalescente
et translucide (PI. II, 5). Elle prend faiblement les colorants
vitaux, Rouge neutre ou Bleu de Crésyl. Elle contient souvent
lin ou plusieurs granules intensément colorés par les colorants
vitaux, agités d’'un mouvement perpétuel et susceptibles de se
déplacer a l'intérieur de la vésicule. La cellule vésiculaire n’est
pas libre dans la cavité générale, mais reliée aux travées funi-
culaires, au mésenchyme pariétal ou aux autres cellules vésicu-
laires par des trabécules cytoplasmiques. Il arrive parfois que
la vésicule ne soit pas tout a fait homogéne et présente des
compartiments internes comme si elle était formée de plusieurs
inclusions incomplétement fusionnées (PI. II, 6).

Dans les jeunes loges récemment formées, dont 1’¢bauche
polypidienne est encore au début de son développement, les
cellules vésiculaires sont trés nombreuses (PI. II. 4). Elles sont
surtout abondantes contre les parois basale et latérales de la
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loge et relativement clairsemées sur la paroi frontale. Cette répar-
tition découle directement de 1%paisseur relative de la deuxiéme
couche du peritoneum embryonnaire sur les différentes faces du
bourgeon. Quelques-unes convergent autour de la vésicule poly-
pidienne. D ’autres sont groupées aux quatre angles de la loge, a
proximité des cloisons transversales.

Au cours de l'organisation de la loge et du développement du
polypide, les cellules vésiculaires deviennent moins nombreuses,
comme si elles étaient consommées ou détruites pendant 1’or-
ganogénése. Il en reste généralement quelques-unes dans les
zoécies fonctionnelles. Dans les régions agées de la colonie, elles
ont pratiquement disparu. Elles ont aussi tendance a se raréfier
chez les animaux conservés en aquarium. D’aprés une compa-
raison portant sur une centaine d’exemplaires d’¢levage, il sem-
ble qu’une relation existe entre la richesse en cellules vésiculai-
res de chaque individu et le rythme de sa prolifération ou sa
résistance aux conditions défavorables de l’aquarium, entre la
dimension de la bordure laiteuse et la concentration des cellules
vésiculaires dans les jeunes loges de la zone d’accroissement.

Les cellules vésiculaires sont les seuls éléments de la paroi
cystidienne qui puissent étre rapprochés des « leucocytes vésicu-
laires « décrits par c alvet et que celui-ci considérait comme I'un
des éléments fondamentaux du cystide et de la cavité générale
chez les Ectoproctes. Je les ai comparés sur le vivant aux « leu-
cocytes vésiculaires » de la Bugule et de quelques autres Chi
lostomes étudiés par c alvet. Sans avoir pu en établir I’homo-
logie avec certitude, je pense qu’il s’agit d’¢léments trés voisins.
Les cellules vésiculaires sphériques de M. membranacea se rap-
prochent de la description de c alvet par leur structure, leur
répartition et la présence a l'intérieur de granides agités d'un
mouvement brownien. Elles s’en éloignent par l’absence de réti-
cule cytoplasmique interne, par leur bonne conservation par les
fixateurs et par l’absence de formations plurilobées.

D’aprés leurs affinités histochimiques et leur association cons-
tante avec les formations lipidiques les plus massives de la paroi
cystidienne, d’aprés leur abondance dans les tissus embryon-
naires du bourgeon et leur disparition progressive au cours de
l'organisation de la loge, d’aprés la concordance qui existe entre
l'activité de la colonie et sa richesse en cellules vésiculaires, les
vésicules et les inclusions A.P.S. positives seraient des maté-
riaux de réserve. La deuxiéme couche du peritoneum aurait le
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réle d’un tissu d’accumulation ou seraient emmagasinées sous
forme figurée les réserves protéiques, glucidiques et lipidiques
transmises par les zoécies fonctionnelles a l'extrémité active de
la lignée zoéciale. Avec chaque nouvelle cloison transversale, une
partie de ces réserves serait redistribuée a chaque nouvelle loge
et consommée au cours de son organisation.

I. 2.3, — LES cellules a spherules rf.fringenies.

Les cellules a sphérules réfringentes sont connues chez tous
les Bryozoaires Gymnolépides. carver les avait désignées sous
le nom de « leucocytes sphérulaires » en tant qu’éléments libres
baignant dans le liquide de la cavité générale. Des cellules sem-
blables ont été décrites par Bosin et Prenant chez Alcyonidium
gelatinosum (Linné) (1957) sous le nom de cellules morulaires,
qui ne préjuge pas de leur fonction physiologique. Mais comme
I'homologie des cellules a sphérules réfringentes d’un genre a
l’autre, et moins encore d’un groupe a l'autre, n’a pas été établie,
et comme leur role n’a pas été ¢lucidé, je conserverai ici pro-
visoirement le terme général et classique de leucocyte sphéru-
laire.

Observé sur le vivant, dans une zoécie fonctionnelle de M.
membranacea, un leucocyte sphérulaire se présente comme une
grappe arrondie de sphérules naturellement incolores, réfractai-
res aux colorants vitaux, groupées autour d’un noyau et retenues
dans un filet cytoplasmique fragile. Le nombre des sphérules,
trés variable, est couramment de l'ordre de la centaine. Le dia-
metre des sphérules est inégal dans une méme cellule et pour
les plus grosses peut atteindre 3 a-

Il semble que les leucocytes sphérulaires ne soient pas libres
dans la cavité générale a 1’état sain. Ils paraissent reliés par de
fins prolongements cytoplasmiques au réseau mésenchvmateux
pariétal, aux funicules et travées funiculaires qui traversent la
cavité générale. L’on en trouve généralement quelques-uns acco-
lés a la gaine tentaculaire ou a l’enveloppe péritonéale du poly-
pide. Dans les zoécies fonctionnelles, la plus grande partie
d’entre eux est groupée contre les parois latérales ou contre les
cloisons transversales. Ils sont toujours rares et clairsemés sur les
parois frontale et basale de la loge.

Les leucocytes sphérulaires sont fragiles. Au niveau du bour-
geon ou ils sont trés nombreux, il suffit d’un léger choc pour
les libérer dans la cavité générale ou pour provoquer la disper-
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sion des sphérules. L’emploi en observation microscopique du
miroir concave, qui concentre les rayons lumineux, provoque
leur éclatement brutal et presque immeédiat.

Cinématographiés en accéléré, les leucocytes sphérulaires ne
sont pas immobiles. Ils peuvent se déplacer le long des travées
funiculaires et des travées latérales. Les sphérules sont constam-
ment agitées d’'un mouvement désordonné, tournant sur elles-
mémes, pivotant les unes autour des autres ou autour du noyau.
Sur l'une des séquences, nous avons pu observer la réduction
progressive d’un leucocyte sphérulaire glissant le long d’une
gaine tentaculaire embryonnaire.

Dans le bourgeon, ils sont innombrables, a l’exception de la
région tout a fait apicale qui en est dépourvue. On note un fort
pourcentage de stades jeunes caractérisés par un nombre res-
treint de sphérules et par 'importance du cytoplasme (PL II, 2).
Dans les zoécies fonctionnelles, la forme générale de la grappe
est sphérique. Dans certaines colonies les leucocytes sphérulaires
du bourgeon ont une forme allongée. Ces deux formes ne cor-
respondent pas a deux variétés de l'espéce, car elles peuvent
coexister dans une méme colonie. Il semble que la forme allon-
gée domine surtout dans les colonies a croissance trés rapide.

Sur les coupes histologiques du bourgeon les leucocytes sphé-
rulaires, appliqués contre la deuxiéme couche du peritoneum,
couvrent toute la surface interne de la paroi. Chaque leucocyte
sphérulaire est constitué d’un territoire cytoplasmique central,
compact, basophile et pyroninophile, qui renferme toujours le
noyau. Celui-ci est sphérique, plus chromatique et plus gros que
celui des cellules fusiformes et des cellules a inclusions du peri-
toneum. Aprés la plupart des fixateurs, le territoire cytoplasmi-
que périnucléaire est adossé contre les cellules a inclusions sous-
jacentes, les sphérules étant groupées a la périphérie du coté
de la cavité générale. Des trabécules cytoplasmiques prolongent
le territoire périnucléaire et longent le peritoneum; il est diffi-
cile de déterminer si ces prolongements rejoignent ceux des leu-
cocytes sphérulaires voisins ou s’ils viennent se perdre parmi les
cellules a inclusions. Entre les sphérules persistent des bribes du
réticule cytoplasmique qui sur le vivant maintient la cohésion
de la grappe sphérulaire et qui, sur matériel fixé, est toujours
rompu et partiellement détruit.
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Cellules a sphérules réfringentes : jeunes stades du bourgeon.
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Formation des sphérules.

Les sphérules se forment dans des vacuoles du cytoplasme
périnucléaire (fig. 8, 2). Dans les vacuoles les plus petites se
trouve un simple granule central. D’autres plus importantes con-
tiennent une sphére aux contours imprécis qui n'a pas encore
les affinités tinctoriales des sphérules. Des sphérules de taille et
de colorahilité normale ne sont plus séparées de la grappe péri-
phérique cjue par une mince bande cytoplasmique. Le territoire
périnucléaire doit son contour irrégulier, sur le vivant comme
sur matériel fixé, a une bordure d’alvéoles plus ou moins pro-
fondes ou sont partiellement encastrées des sphérules qui appar-
tiennent a la grappe périphérique.

Lorsque plusieurs sphérules se forment a proximité les unes
des autres, toute une région du cytoplasme périnucléaire est
envahie et dissociée par le développement des vacuoles a lin-
térieur desquelles elles sont élaborées. Le résidu cytoplasmique
intervacuolaire fournit probablement le réticule cytoplasmique
de la grappe périphérique. Dans les stades jeunes du bourgeon
(PL. II, 2), le territoire périnucléaire est massif et les sphérules
sont encore peu nombreuses. Dans les zoécies fonctionnelles, les
stades jeunes sont moins abondants et la plupart des leucocytes
sphérulaires ont un cytoplasme périnucléaire réduit, comme s’il
avait été usé par 1%¢laboration des sphérules.

Chondriome et Golgi.

Le chondriome est ponctiforme. Les mitochondries sont peti-
tes et régulicres. Elles sont trés abondantes dans le cytoplasme
périnucléaire, surtout concentrées autour du noyau. Une cou-
ronne de mitochondries borde les principales vacuoles sphéru-
laires. Quelques-unes sont dispersées entre les sphérules (fig. 8, 5).

Aprés coloration par la Fuchsine d’Altmann ou par le Benda.
il arrive que les sphérules soient attaquées : des gouttelettes,
lunules ou replis intensément colorés par le colorant mitochon-
drial se détachent en relief sur le globe diffus et affaissé¢ de la
sphérule (fig. 8, 4). L’ensemble évoque une figure de démixion.
Ce phénomene n’a été observé qu’apres les colorations mitochon-
driales et se produit aussi bien sur Regaud post-chromisé que
sur les fixateurs chromo-osmiques. Il semble donc plutdt 1lié aux
techniques de coloration qu'au liquide fixateur. Fuchsine d’Alt-
mann et Benda ont deux points communs, le chauffage des pré-
parations et I’emploi d’eau anilinée. La dissociation des sphéru-
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les n’a pas été obtenue par simple chauffage des coupes dans
I'eau distillée ou dans l’eau anilinée.

Par la technique de Nassonov-Kolatchev, on révéle dans cha-
que leucocyte sphérulaire une formation golgienne aussi impor-
tante que le noyau et toujours située contre celui-ci : réseau de
globules osmiophiles unis par des chaines de granulations plus
fines, apparaissant en noir sur un fond grisatre (fig. 8, 6). Quel-
ques dictyosomes bordent le cytoplasme périnucléaire ou sont
dispersés entre les sphérules.

Nature des sphérules.

On ignore la nature des sphérules. On les considére générale-
ment comme protéiques. Elles sont A.P.S. négatives; eclles ne
sont pas osmiophiles et ne sont pas attaquées par les alcools ou
l’acétone; elles sont réfractaires aux colorants spécifiques des
lipides.

Elles sont également réfractaires a la plupart des colorations
caractérisant les protéines : Salazar, Hartig-Zaccharias, Adams
ou Chevremont-Frédéricq, Biuret, Azoréaction, réactions argen-
taffine et chromaffine. Seule la réaction de Millon est franche-
ment positive aussi hien sur coupes que sur préparations entiéres.

La recherche des groupes indols et des déchets du métabolisme
n’a pas été faite.

Métachromasie des leucocytes sphérulaires.

Presque toutes les cellules sphérulaires du bourgeon présen-
tent a la périphérie du territoire cytoplasmique périnucléaire des
anfractuosités remplies d’une substance qui donne au Bleu de
Toluidine selon Lison une métachromasie rouge intense, les
sphérules se colorant en vert pale. Ces poches métachromatiques,
trés semblables a celles que l'on observe a la surface interne de
la deuxiéme couche du peritoneum, sont électivement colorées
par ’A.P.S., le Bleu Alcyan, le Muci-carmin de Mayer; elles
sont réfractaires a toute coloration histochimique autre que celles
qui caractérisent les mucopolysaccharides acides. La plupart s’ou-
vrent vers la cavité générale; or le liquide de la cavité générale
présente les mémes affinités tinctoriales et comprend une forte
proportion de mucines. Quelques enclaves métachromatiques
sont enfermées entre les sphérules et surtout entre le cytoplasme
périnucléaire et les sphérules (fig. 8, i). 1l ne s’agit pas d’un dépdt
artificiel du liquide de la cavité générale dans des alvéoles péri-
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phériques laissées béantes par la libération de sphérules au mo-
ment de la fixation, car une partie de ces enclaves métachroma-
tiques paraissent hien é&tre intracellulaires.

Sur les préparations entiéres d’exemplaires élevés sur lamelles
de verre, colorés au Bleu de Toluidine, les enclaves métachro-
matiques des leucocytes sphérulaires sont particuliérement net-
tes et l'on peut s’assurer que, si une partie d’entre elles sont
périphériques, d’autres sont enticrement enfermées dans la
grappe sphérulaire (PL. II, 3). Elles sont surtout fréquentes dans
les stades jeunes du bourgeon, mais existent également dans les
leucocytes sphérulaires des zoécies fonctionnelles. A fort gros-
sissement, sur le vivant, leur aspect mat permet de les distinguer
parfois des sphérules environnantes.

Dans la fraction tout a fait apicale du bourgeon, dépourvue
de leucocytes sphérulaires, on trouve a leur place, a la surface
du réseau indifférencié terminal, de petites cellules fusiformes
renfermant de grosses enclaves métachromatiques (fig. 8, 3). 1l
existe aussi quelquefois des formes de transition ou dominent
les enclaves métachromatiques mais ou le cytoplasme contient
aussi quelques sphérules de petite taille.

Les cellules a sphérules réfringentes auraient une fonction
mucocyte et joueraient ainsi un rdle dans 1%¢laboration du liquide
de la cavité générale.

Origine des leucocytes sphérulaires.

BoBIN €t PRENANT, aprés CarLver, considéraient les cellules a
sphérules réfringentes comme une dépendance du systeme
mésenchymateux. Chez M. membranacea les mitoses sont trés
fréquentes parmi les cellules a inclusions et les cellules fusifor-
mes du peritoneum embryonnaire du bourgeon. Par contre, sur
les préparations histologiques, on ne rencontre jamais de divi-
sions cellulaires parmi les leucocytes sphérulaires, jamais de figu-
res pouvant étre rapportées a une multiplication amitotique. Or
la densit¢é de leur population et la forte proportion de stades
jeunes impliquent qu’il s’en forme sans cesse au niveau du bour-
geon. Ils sont donc obligatoirement dérivés d’une autre catégorie
cellulaire et plus précisément de la deuxiéme couche du perito-
neum contre laquelle ils sont appliqués et dont ils se rappro-
chent par leurs inclusions métachromatiques.

La formation de nouveaux leucocytes sphérulaires n’est pas
localisée au bourgeon. Il s’en forme également dans les zoécies
fonctionnelles, méme dans les régions les plus agées de la colo-
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nie. Leur abondance est généralement le signe d'une grande
activité prolifératrice. Les colonies d’hiver, épuisées, et les
régions anciennes des colonies saines en sont pauvres. La reprise
de la croissance au printemps, la formation des zoécies en tour,
la cicatrisation des régions déchirées et la régénération s’accom-
pagnent toujours d’une recrudescence des leucocytes sphérulai-
res. Comme les cellules vésiculaires, ils ont tendance a se raré-
fier chez les sujets d*levage.

I. 2. 4. — DISCUSSION.

Le peritoneum pariétal du bourgeon, au point origine, c’est-
a-dire au niveau du réseau indifférencié terminal, comprend
deux épaisseurs cellulaires dont [%¢volution cytologique ulté-
rieure sera différente. L'on en a déduit ici l’existence de deux
couches péritonéales fondamentales, les leucocytes sphérulaires
étant une dépendance de la couche péritonéale la plus interne.

La similitude des deux couches cellulaires au niveau du
réseau indifférencié apical et le fait que la différence essentielle
entre les deux couches péritonéales dans la région moyenne du
bourgeon, réside dans le développement inégal des inclusions
lipidiques et surtout A.P.S. positives, suggére une interprétation
un peu différente

Il y aurait non pas deux couches fondamentalement dis-
tinctes, mais une évolution de l’activité physiologique des cel-
lules de différentes strates superposées. Dans les cellules fusi-
formes, enfermées entre 1¢pithélium et les strates superficielles,
se développent seulement les inclusions lipidiques; les inclu-
sions A.P.S. positives sont réduites a quelques granulations
fines et dispersées. Dans la strate suivante s’accumulent des
réserves protéo-glucidiques et 1¢laboration des lipides s’inten-
sifie. En surface apparait une fonction mucocyte supplémen-
taire, ou remplacant d’autres inclusions. Enfin, dans les leu-
cocytes sphérulaires, la fonction mucocyte persiste, mais les
réserves disparaissent, remplacées par une structure protéique
nouvelle, les sphérules.
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CHAPITRE 1II

II. — BOURGEONNEMENT
ET ORGANISATION DES NOUVELLES LOCES.

II. ii — ORGANISATION DU SYSTEME FUNICULAIRE
ET DU RESEAU MESENCHYMATEUX PARIETAL.

A mesure que les bourgeons de la bordure laiteuse croissent
et progressent le long du substrat, le cloisonnement transversal
répété a intervalles réguliers en rétablit périodiquement la
limite proximale. Chaque nouvelle loge est préparée, avant 1’ap-
parition du septum transversal qui l'individualisera, par 1%¢clair-
cissement de la région proximale du bourgeon prise entre la
traction de celui-ci et la stabilité des loges déja formées : évo-
lution soudain plus rapide de la différenciation de la paroi qui
correspond a la derniére phase de I’¢talement épithélial et a
une premiére ségrégation des éléments du peritoneum, prélude
a lorganisation des funicules et du réseau mésenchymateux
pariétal.

La différenciation du peritoneum a été suivie a 1’aide de pré-
parations entiéres d’exemplaires élevés sur substrat expérimen-
tal transparent, fixés et colorés dans la masse par le Carmin
acétique ou aluné, par I'Hémalun de Masson ou par la colora-
tion métachromatique de Lison au Bleu de Toluidine. Ces pré-
parations permettent de suivre a la fois et sur tous les plans du
sujet, de la fraction proximale éclaircie du bourgeon a la zoécie
fonctionnelle, [’¢volution et les rapports topographiques des
divers tissus que révélait 1’¢tude histologique : en surface, les
grandes cellules épithéliales a larges noyaux aplatis; les cellules
étirées de la premiére couche du peritoneum, reconnaissables a
leurs chapelets de globules lipidiques et a leurs noyaux oblongs;
les cellules de la deuxiéme couche du peritoneum, aux noyaux
petits, déformés entre les inclusions vésiculaires.
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II. 1. 1. — Paroi basale.

A la limite distale de la fraction éclaircie du bourgeon qui
préfigure la future loge, la premicére couche du peritoneum se
fissure en une série de fibres longitudinales d’abord paralléles
(PI. V, 1i). La constriction progressive de la cloison inachevée
qui limite le bourgeon rassemble les fibres basales en deux fais-
ceaux longitudinaux reliés par quelques cellules fibriformes
isolées, tendues obliquement : ces deux faisceaux représentent
les ébauches des deux troncs funiculaires de la zoécie adulte.
Le regroupement des fibres basales commence avec la ferme-
ture de la cloison proximale de la future loge et s’achéve avec
la fermeture de la cloison suivante (PL. V, 2).

Les cellules a inclusions de la deuxiéme couche du perito-
neum s’é¢tirent d’abord dans le sens longitudinal; c’est a ce
stade qu’elles prennent forme et s'individualisent en cellules vési-
culaires. Une partie des cellules vésiculaires s’associent superfi-
ciellement aux faisceaux funiculaires; dans les espaces intermé-
diaires, les autres, réunies en réseau par leurs prolongements
cytoplasmiques, s’appliquent contre la paroi.

II. i. 2. — Paroi frontale.

L’organisation de I’area frontale va &tre commandée par le
développement de 1’¢bauche polypidienne portée par la cloison
proximale de la loge et dont 1’enveloppe péritonéale dérive direc-
tement du peritoneum pariétal.

Les fibres de la premiére couche du peritoneum, plus fréles
et plus espacées que les fibres basales, convergent vers l'invagi-
nation polypidienne. A mesure que le bouton polypidien grossit
et s’enfonce dans la cavité générale, il exerce sur la paroi fron-
tale, par l'intermédiaire de l’enveloppe péritonéale, une traction

qui aboutit a la formation d’une couronne péripolypidienne de
fins tractus divergents (PL. IV, 2).

Lun de ces tractus, médian, domine bientét et sétend le
long de l’area frontale (PI. IV, 3). Prolongeant directement l’en-
veloppe péritonéale du bourgeon polypidien, il s’enfonce a
mesure que celui-ci augmente de volume : c’est I’ébauche de la
gaine tentaculaire dont nous avons pu suivre cinématographi-
quement le développement complet (Lutaup, 1959, a). Toutes les
catégories cellulaires de la paroi, épithélium, cellules fibriformes,
cellules a inclusions et cellules sphérulaires, participent a l’orga-
nisation de la gaine. L’enfoncement progressif de celle-ci exerce
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sur la paroi frontale une traction qui contredit l'orientation lon-
gitudinale initiale des éléments du peritoneum et détermine leur
orientation vers la ligne médiane dans la partie centrale de l’area
frontale. En contre-coup, deux lignes latérales longitudinales se
dessinent, qui coincident avec le niveau des insertions frontales
des futurs muscles pariéto-vaginaux. Nous retrouverons ces deux
lignes latérales dans le réseau pariétal de la zoécie adulte (Chap.
II1, i). La formation d’un éventail de fins tractus reliant 1’extré-
mité de la gaine embryonnaire a la partie distale de l’area fron-
tale entraine l'orientation en demi-cercle des éléments de la
future aire operculaire. Toute 1’area frontale subit globalement
les répercussions de l’organogénése de la gaine; chaque nouvelle
cloison transversale interrompt la continuité évolutive et intro-
duit une saute de stade d'une loge a la suivante; il est difficile
d’établir avec certitude I’évolution des différentes catégories cel-
lulaires. Néanmoins on distingue dans le réseau pariétal frontal
des jeunes loges inachevées

1) des cellules chargées d’inclusions lipidiques, A.P.S. positi-
ves, ou métachromatiques, dérivées trés certainement de la deu-
xieme couche du peritoneum, clairsemées au centre de l’area
frontale et plus nombreuses sur les flancs de la loge;

2) des cellules étoilées, de faible colorabilité, dépourvues d'in-
clusions A.P.S. positives ou métachromatiques, qui dérivent pro-
bablement, mais cela n’est pas absolument certain, des cellules
fibriformes soumises au cours de 1’organogénése a des influences
d’orientations contradictoires.

Sur la face frontale, les cellules de la premiére couche du peri-
toneum ne participent pas a la formation des deux troncs funi-
culaires, entierement d’origine hasale, et sont absorbées dans la
formation de la gaine tentaculaire et du réseau pariétal.

II. i. 3. — Formation des ramifications funiculaires.

A partir de la région proximale éclaircie du bourgeon sur les
faces frontale, hasale et latérales, apparaissent sous I’épithélium
de petites nodosités formées d’un nombre restreint de cellules
au cytoplasme réduit dépourvu d’inclusions, aux noyaux sphé-
riques parmi lesquels les mitoses sont particuliécrement fréquen-
tes (PI. V, 3).

D’aprés certaines figures ou des nodosités composées de deux
cellules arrondies paraissent étre le résultat de la division d’une
cellule fibriforme, et d’aprés leur destinée, il semble que ces nodo-
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sites proviennent de la division répétée de cellules funiculaires.
On en observe toute une série évolutive allant de la forme glo-
mérulaire a la chaine de cellules alignées a la suite les unes des
autres. La série aboutit, par étirement orienté et en quelque
sorte différé des cellules, a la formation d’une nouvelle fibre
funiculaire.

Apparues au début de 1’¢claircissement pariétal, trés nombreu-
ses dans les jeunes loges inachevées et absentes dans les zoécies
adultes, ces nodosités paraissent jouer un réle primordial dans
I’organisation des ramifications funiculaires secondaires

Au début de la différenciation du peritoneum, elles suivent
l’orientation longitudinale des fibres funiculaires. A un stade
plus avancé, un grand nombre d’entre elles s’étirent oblique-
ment, établissant de nouvelles anastomoses entre les deux troncs
funiculaires. D ’autres joignent les ébauches des rosettes latérales
aux troncs funiculaires; cette disposition est trés caractéristique.
On en trouve toujours une couronne autour de 1’¢bauche poly-
pidienne avant que soit établie la connexion entre celle-ci et les
troncs funiculaires.

Les parois frontale et basale du bourgeon, si leur structure est
la méme dans ses grandes lignes, différent cependant par leur
épaisseur respective et par 1'abondance des inclusions accumulées
dans le peritoneum. Au cours de la différenciation de la loge,
1’¢volution de la premiére couche du peritoneum n’est pas la
méme sur les faces basale et frontale : sur la paroi basale, les cel-
lules fibriformes sont absorbées dans la formation des troncs
funiculaires; sur la face frontale elles s’intégrent a la gaine ten-
taculaire et au réseau pariétal. Sur les deux faces, les cellules a
inclusions de la deuxiéme couche du peritoneum participent au
réseau pariétal. Nous verrons plus loin que le réseau pariétal
frontal de la zoécie adulte sera en définitive beaucoup plus
complexe que le réseau pariétal basai.

II. 2. — INDIVIDUALISATION DES LOGES.
FORMATION DES CLOISONS TRANSVERSALES.

Chez les Gymnolémides, la cloison transversale qui sépare le
bourgeon autozoécial de la zoécie ou du stolon dont il est issu
se forme a partir d’une invagination circulaire de la paroi dont
la lumiére se rétrécit a la maniére d’un diaphragme et dont 1’oc-



BOURGEONNEMENT CHEZ « MEMBRANIPORA MEMBRANACEA » 203

elusion s’achéve par 1'organisation des rosettes, relais qui assu-
rent d’une zoécie a la suivante la continuité des funicules. Chez
les Chilostomes a croissance périphérique le cloisonnement est
d’autant plus précoce que la prolifération est plus rapide; chez
M. membranacea 1’accélération de la croissance aboutit a la
sécession périodique de la fraction proximale du bourgeon géant.
L’¢tude histologique la plus récente du cas extréme de M. mem-
branacea est celle d’AcATZ (1912) qui a décrit la formation de la
cloison transversale a la base du bourgeon géant et l’apparition
concomitante d’une ébauche polypidienne sur le bord frontal de
I’invagination circulaire.

II. 2. i. Etude cinématographique de la formation
des nouvelles loges.

Nous avons filmé en accéléré la formation de nouvelles loges
a larriere de la bordure laiteuse. Nous avons employé divers
grossissements (obj. i X occ. 2, obj. imm. eau Leitz 16 et 8§
X occ. 2 et 4), les plus faibles destinés a suivre l’ensemble des
mouvements morphogénétiques, les plus forts a en préciser cer-
tains détails.

La planche III présente une suite de photographies extraites
de l'une des séquences (obj. imm eau 16 x occ. 2) a intervalles
réguliers correspondant & une demi-heure de prise de vue, les
bourgeons observés ayant fourni cinq a six nouvelles loges en
24 heures.

A mesure que le bourgeon progresse et s’allonge, la zone
d¢claircissement pariétal gagne vers 1’avant, de plus en plus net-
tement distincte de la masse opaque qui la précede. Des leuco-
cytes sphérulaires s¢grénent et s’espacent dans le mouvement
général d’étirement des tissus.

La limite distale de la région claire se précise petit a petit jus-
qu’au moment ou elle apparait soulignée par une ligne trans-
versale sombre qui indique le début de l’invagination circulaire,
marqué par un bref temps d'arrét dans la progression régulicre
de 1%claircissement pariétal. Cette ligne correspond aux ébauches
marginales de 1’invagination circulaire optiquement reliées par
un bourrelet frontal médian qui représente le premier stade de
1’¢bauche polypidienne (PI. III, 2).

Dans la nouvelle loge ainsi délimitée, mais dont I’¢longation
n’est pas terminée, on voit se dessiner les fibres funiculaires lon-
gitudinales; les leucocytes sphérulaires deviennent de plus en
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plus clairsemés; les vésicules A.P.S. positives, jusque-la simples
inclusions du peritoneum masquées par l’opacité de la paroi, se
définissent, grossissent, confluent parfois, glissent et s’espacent le
long des cordons funiculaires.

Le bourrelet polypidien se renfle en demi-lune pendant que
I'anneau de I’'invagination circulaire se compléte comme I’indi-
que une ombre apparue en profondeur sur la paroi basale. A
mesure que la vésicule polypidienne grossit, s’arrondit et de ce
fait s’enfonce dans la cavité générale en méme temps que les
bords internes de l’invagination circulaire, on assiste a la for-
mation et a l'extension des tractus péripolypidiens dont nous
avons vu le réle dans l'organisation de 1’area frontale.

La jeune loge s’allonge tant qu’une lumiére persiste au centre
de la nouvelle cloison qui la séparera du bourgeon. D'apres quel-
ques mesures relevées sur film, elle acquerrait encore environ
20 % de sa longueur définitive entre le début de 1l'invagination
circulaire et la fermeture du septum transversal (comparer PL
III, i et 6). La prise de vue révéle que la fermeture compléte
de la cloison coincide avec l'arrét de 1¢longation de la loge et
s’accompagne d’un mouvement de reflux des cellules sphérulai-
res et vésiculaires vers 1’¢bauche polypidienne portée par la cloi-
son proximale antérieure.

Des leucocytes sphérulaires et des cellules vésiculaires fran-
chissent la lumiére béante de la cloison inachevée. A mesure que
la fermeture du diaphragme transversal progresse, le passage
devient plus lent et plus difficile; des cellules sphérulaires et
vésiculaires viennent buter contre les bords internes de I’invagi-
nation circulaire; d'autres contribuent a en colmater la lumiére
centrale.

II. 2. 2. — Rapports morphogénétiques de lébauche polypidienne
et de la cloison transversale.

A faible grossissement l'invagination circulaire et le bourgeon
polypidien, au cours des premiers stades, paraissent confondus en
un bourrelet transversal unique simplement renflé dans sa por-
tion médiane. Cette impression est due a la confusion des plans
et a la mise au point moyenne choisie pour la prise de vue. A
fort grossissement (obj. imm. eau 8 x occ. 2 et 4), avec mise au
point sur la face frontale, on voit que l’invagination circulaire
commence a la base des parois latérales et que le bourrelet poly-
pidien médian apparu simultanément en est indépendant a l’ori-
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gine, le plus souvent situé un peu en avant des ébauches margi-
nales qui l’encadrent. L’invagination circulaire se développe
ensuite sur la paroi frontale en arriere du glomérule polypidien
primaire et contre celui-ci.

Les préparations entiéres du bord de la colonie, plus précises
que les images cinématographiques, confirment la présence a
l'origine de deux ébauches distinctes. Elles montrent que les pre-
miéres traces d’une nouvelle cloison apparaissent sur les parois
latérales sous forme d’une paire de bourrelets épithéliaux a un
stade bien précis de la différenciation pariétale : quelle que soit
la dimension du bourgeon et la rapidité de sa prolifération, 1’'in-
vagination circulaire commence au point et au moment ou la
différence d’épaisseur de la paroi est maxima de part et d’autre
de la limite distale de la zone d’claircissement. Sur les faces
frontale et hasale, l'invagination circulaire est préparée de proche
en proche par l'orientation convergente et 1’¢1évation d’une étroite
bande de cellules épithéliales.

Les premiers instants de 1’invagination polypidienne, trés rapi-
des d’aprés certaines images cinématographiques, sont difficiles
a saisir sur les préparations histologiques. D’aprés les prépara-
tions entiéres, il semble qu’il y ait d’abord une recrudescence
localisée des mitoses parmi les cellules épithéliales frontales
situées a la limite de la zone d’¢claircissement pariétal. Quelques
cellules filles s’enfonceraient pour former une petite nodosité
incluse entre 1¢pithélium et le peritoneum. Puis les cellules de
ce glomérule polypidien se multiplient activement a leur tour et
s'orientent concentricpiement autour d’une cavité centrale dont
I'importance va croissant.

Les coupes sagittales sériées montrent que le glomérule poly-
pidien existe sous I’épithélium frontal avant que les ébauches
marginales de 1’invagination circulaire, visibles sur les coupes
passant a proximité des parois latérales, n’aient atteint la région
médiane de la paroi frontale (fig. 9, i). La protubérance du glo-
mérule polypidien dans la cavité générale repousse le peritoneum
dont les cellules se modifient pour en constituer l'enveloppe péri-
tonéale (fig. 9, 2 et 3). Les inclusions lipidiques et A.P.S. positives
s’accumulent sur la face interne de l'enveloppe péritonéale dont
le role nourricier au cours des premiers stades est vraisemblable.

Malgré une certaine marge de variation individuelle, ou inter-
vient probablement la rapidité de la prolifération, c’est & un
stade déja avancé de la vésicule polypidienne que l’anneau de
l'invagination circulaire se referme en arriére de celle-ci : les
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cellules épithéliales situées contre l’¢bauche polypidienne s’éle-
vent, retournent a 1’¢tat cylindrique et font hernie dans la cavité
générale (fig. 9, 2), début d’un pli simple, affectant épithélium et
peritoneum, qui s’enfonce en doigt de gant a la rencontre de
l'invagination basale (fig. 9, 3). La gaine péritonéale du repli
frontal est ainsi dés l’origine en continuité avec l’enveloppe péri-
tonéale du polypide.

La formation simultanée du premier bourgeon polypidien de
la zoécie et du septum transversal apparait donc comme I’effet
de la concentration dans l’espace et dans le temps de deux pro-
cessus différents, mais tous deux déterminés par un méme stade
de la différenciation de la paroi. Nous verrons d’ailleurs plus
loin (Part. II, V) que le premier polypide de la zoécie peut appa-
raitre indépendamment d’une cloison transversale dans certaines
conditions expérimentales ou accidentelles.

II. 2. 3. — Fermeture de la cloison transversale et formation
des rosettes.

Sur la paroi basale, I'invagination circulaire est annoncée par
la surélévation et la concentration des cellules épithéliales situées
au point ou une brusque dénivellation de I’¢pithélium indique,
sur les coupes sagittales, la limite distale de la zone d’¢claircis-
sement (fig. 9, 1). Au-dessus de la protubérance épithéliale trans-
versale, les cellules fusiformes de la premiére couche du perito-
neum se déforment, se chevauchent et s’agglomérent en un bour-
relet dont 1’¢quivalent n’existe pas sur le repli frontal de 1’inva-
gination circulaire.

L’talement de la paroi se poursuit normalement de part et
d’autre du mamelon transversal dont la proéminence s’accen-
tue et dont les cellules épithéliales s’invaginent de proche en

FiGg. 9. ~

Formation d'une cloison transversale. (Coupes sagittales, Hématoxyline
de Groat-A.P.S., chambre claire; en noir : inclusions A.P.S. positives.)
1 : formation du glomérule polypidien primaire et début de l'invagination
circulaire sur la face basale;

2 : l’invagination circulaire se développe en arriére du bourgeon polypidien
frontal

3 : fermeture progressive du septum transversal;

D : région distale;

P : région proximale;

bg. p. : bourgeon polypidien;

i. B. : bord basai de l’'invagination circulaire;

i. F. : bord frontal de l'invagination circulaire;

cl : nouvelle cloison.
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proche des parois latérales vers le centre (fig. 9, 2 et 3). Entre le
pli épithélial et le bourrelet péritonéal qui le surmonte se déve-
loppe un dépot interstitiel de substance A.P.S. positive et de
globules lipidiques.

La formation du bourrelet péritonéal qui coiffe le bord basai
de l'invagination circulaire est en relation avec le rassemblement
des fibres funiculaires basales par la constriction progressive du
septum. Surtout marqué au niveau des deux faisceaux latéraux,
futurs funicules, ce bourrelet interrompt la continuité des fibres
funiculaires et prépare l’installation de deux rosettes excentrées
et symeétriques.

La figure io présente une coupe sagittale passant sur le bord
d’un faisceau funiculaire au stade qui précede immédiatement la
jonction des bords internes de l'invagination circulaire. Pour la
clarté de la figure, la section de 1’¢bauche polypidienne n’a pas
été représentée. Les fibres funiculaires sont interrompues par le
pli épithélial basai, s’enfongant profondément dans le massif
péritonéal qui le coiffe; seule une couche superficielle de cellules
péritonéales contourne la barriere verticale. Dans la partie supé-
rieure de l'invagination basale une importante poche de sub-
stance A.P.S. positive, englobant des gouttelettes lipidiques, s’est
développée entre 1’épithélium et les cellules péritonéales superfi-
cielles. Sur les coupes sériées, sagittales ou transversales, on
voit que cette poche, généralement bien délimitée entre les deux
faisceaux funiculaires et souvent réduite a leur niveau a un sys-
tétme lacunaire interstitiel, prolonge directement les deux ébau-
ches latérales déja formées d'un futur canal périphérique dont
on trouvera la description au chapitre III. Cette poche A.P.S.
positive sera ensuite comprimée au sommet puis coupée en deux
formations tubulaires symétriques par la fermeture complete de
la cloison. Elle fournira ainsi la branche transversale distale du
canal périphérique de la zoécie fermée par la nouvelle cloison
et sa symétrique, branche transversale proximale de la zoécie
ultérieure.

Sur la face proximale du septum, les cellules funiculaires
situées a la base du pli épithélial et contre celui-ci subissent un
étirement unilatéral. Par petits groupes, elles émettent des pro-
longements cytoplasmiques convergents qui s’infiltrent entre les
cellules épithéliales et passent sur lautre face du septum. Ce
sont les futures cellules spéciales de la rosette dont les tiges uni-
latéralement orientées interrompent de place en place la sécré-
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tion de l’ectocyste entre les deux lames du pli épithélial, inter-
ruptions qui sont a l'origine des pores de la rosette.

FiG. 10.

Fermeture de la cloison transversale et formation des rosettes. (Coupe
sagittale passant par l'un des troncs funiculaires au stade qui précede la
jonction des bords internes de l'invagination circulaire; Hématoxyline de
Groat-A.P.S.; chambre claire; en noir : les inclusion A.P.S. positives.)

I.P ep. : invagination circulaire, repli frontal, épithélium;

i.F m. : repli frontal de !'Invagination circulaire, mésenchyme;

Ep.F ; épithélium frontal;

pt.C : poche transversale préparant la future branche transversale du
canal périphérique;

f.f. : fibres funiculaires superficielles,

c.s.r. @ cellules spéciales de la rosette;

L.D. : loge distale — L.P. : loge proximale.

Au moment de la fermeture de la cloison, il est évident que
la jonction des bords internes de l'invagination circulaire, qui se
fait de proche en proche de la périphérie vers le centre, com-
mencera par le contact des couches péritonéales. Il n’est pas
exclu que le peritoneum frontal participe alors a la formation
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des pores supérieurs de la rosette. Il est possible aussi qu'il y ait
rupture et raccordement, sur les deux faces de la nouvelle cloi-
son, du peritoneum frontal et de l’enveloppe de la poche A.P.S.
positive.

L’étude histologique dont les résultats sont exposés ici n'a pas
apporté d’argument décisif en faveur de 1’'une ou 1’autre de ces
deux hypothéses. Néanmoins la suture des bords internes de l'in-
vagination circulaire est encore reconnaissable quelque temps
aprés la fermeture compléte de la cloison, indiquée par le niveau
des poches A.P.S. positives symétriques et par la basophilie plus
intense des cellules épithéliales d’origine frontale : la rosette
embryonnaire appartient a la partie basale du septum. Comment
s’établit alors la jonction des troncs funiculaires entiérement
d’origine basale et de l’enveloppe péritonéale du polypide, d’ori-
gine frontale ?

Au moment de la fermeture de la lumiére résiduelle centrale
de la cloison, la majorité des fibres funiculaires basales ont été
regroupées en deux faisceaux latéraux. Aprés destruction des
tissus vivants par l’hypochlorite et montage de I’exosquelette.
on remarque entre les deux plaques perforées principales quel-
ques pores isolés qui pourraient correspondre aux fibres funicu-
laires isolées qui persistent entre les deux troncs principaux.

Ainsi, chez M. membranacea, les deux plaques en rosettes de
la cloison transversale résultent de l’interruption, par linvagina-
tion circulaire épithéliale, des fibres funiculaires basales regrou-
pées en deux faisceaux principaux par la constriction de celle-ci.
Les pores des rosettes ont pour origine l’infiltration secondaire,
entre les cellules du repli épithélial, de cellules appartenant aux
fibres funiculaires interrompues. La formation des cellules spé-
ciales elles-mémes, par étirement unilatéral de cellules mésen-
chymateuses, se rapproche du processus cytologique décrit par
Bosin (1958) chez Bowerbankia imbricata (Adams); mais les
modalités de 1’organogénése sont un peu différentes :

Contrairement au cas de B. imbricata ou la rosette unique qui
raccorde la zoécie au stolon se forme d’une fagon autonome au
centre du diaphragme transversal, la formation des funicules
précéde, chez M. membranacea, l’'organisation des bouquets de
cellules spéciales. La polarité de la rosette est inverse, les noyaux
des cellules spéciales étant toujours situés du co6té proximal du
septum alors que chez B. imbricata ils sont au contraire situés
du co6té du bourgeon autozoécial.
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Enfin, le bouchon muqueux auquel Bosin attribue un réle
déterminant n’existe pas chez M. membranacea au cours des
premiers stades. Une accumulation transitoire de cellules vési-
culaires dans la lumiére encore héante de la cloison pourrait
jouer un rdle équivalent.

II. 3. — LA FORMATION DES ROSETTES LATERALES.

Dans son étude comparée des rosettes et des chambres de
communication, siwen (1944) disait a propos du bourgeon termi-
nal de la lignée zoéciale : « .. we have to do with a closed
hollow structure representing the growing tip of a zoid row
extending forwards. Text fig. 3, a b, shows the difficulty or
rather impossibility of pores being formed by it growing round
certain points in the way the simple intern walls do... » et il
conclut « ... the pores of the lateral walls are secundarily form-
ed. ».

En effet, il n'existe aucune communication directe, aucun ori-
fice entre deux bourgeons adjacents de la frange laiteuse chez
M. membranacea. Leur seul lien organique est l’ectocyste com-
mun de la cloison longitudinale qui les sépare. La bipartition
du bourgeon commence a son extrémité apicale et la nouvelle
cloison s'accroit en avant de son origine (Part. II, II) sans qu’au-
cune structure spéciale n’apparaisse de place en place dans sa
phase embryonnaire. Les rosettes latérales se forment au moment
de l'individualisation des loges et de 1’organisation des funicules
ce qui implique un remaniement local de la paroi, 1’établisse-
ment d’une connexion funiculaire a travers une double couche
épithéliale et la dissolution de lectocyste dans une région déja
imprégnée d’un premier dépdt caldque.

Par suite de la disposition en quinconce des zoécies, les limi-
tes proximales de deux bourgeons adjacents se trouvent décalées
I'une par rapport a lautre. Lorsqu’apparait a la base du bour-
geon une nouvelle constriction transversale, la partie distale de
la loge qu’elle va isoler est plus évoluée que la fraction proxi-
male éclaircie des deux bourgeons qui l’encadrent. Pendant
qu'une nouvelle loge se prépare, deux cloisons transversales se
forment dans les lignées voisines et la future loge intercalaire
présente un certain retard par rapport aux deux derniéres qui
viennent de se former dans les lignées adjacentes; et ainsi de
suite. Cette alternance des stades dans la différenciation de la
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paroi de part et d'autre de chaque cloison longitudinale va inter-
venir dans l’orientation des rosettes latérales.

La premiére paire de rosettes latérales de chaque nouvelle
loge apparait dans la moitié¢ distale de celle-ci avant la ferme-
ture ou méme l'apparition du septum transversal qui la sépa-
rera du bourgeon, sous forme de deux massifs épithéliaux len-
ticulaires appliqués unilatéralement contre Iectocyste encore
imperforé des cloisons latérales (PI. V, 4). Aucune structure réci-
proque n’est encore perceptible de l'autre co6té de lectocyste
dans la paroi moins évoluée des lignées adjacentes. Chaque
ébauche lenticulaire est formée par [¢lévation d’une plage cir-
culaire de cellules épithéliales surmontée d’une calotte de cel-
lules appartenant a la premiére couche du peritoneum. On y
observe fréquemment des divisions cellulaires.

La communication interzoéciale s’¢tablit un peu plus tard,
aprés lindividualisation compléte de la loge. La dissolution du
calcaire et de lectocyste affecte d'abord toute la surface cou-
verte par 1’¢bauche lenticulaire qui découpe ainsi une premiére
ouverture circulaire. La plaque perforée de la rosette s’é¢tablira
secondairement dans 1’enceinte de l’orifice primaire aprés contact
des couches épithéliales. L’organisation de la deuxiéme face de
la rosette commencera, aprés la dissolution de I’ectocyste, par
1’¢1évation des cellules épithéliales couvertes par 1¢bauche len-
ticulaire de la zoécie voisine.

Les premicres rosettes distales de chaque loge se développent
toujours au niveau précis ou se forment dans les lignées adja-
centes deux nouvelles cloisons transversales (PI. V, 5). L’*longa-
tion de la loge n’*¢tant pas complétement terminée au moment
de leur apparition, ces rosettes se trouveront en définitive déca-
lées en avant des cloisons au niveau desquelles elles se sont
formées. Cette disposition n’est pas une simple conséquence de
I’alternance des stades. Il semble qu’il y ait une relation de
cause a effet entre la formation d’une nouvelle cloison et la
formation concomitante de deux ébauches lenticulaires dans les
lignées contigués. En effet, les deux premiéres rosettes distales
de la loge sont symétriques si les deux cloisons formées de part
et d’autre se trouvent au méme niveau; sinon, les deux ébauches
lenticulaires se trouvent décalées l'une par rapport a l’autre sui-
vant le décalage des deux cloisons voisines (PI. V, 5). D’autre
part, lorsquiune lignée zoéciale, primitivement axiale, devient
marginale par suite de l’arrét unilatéral et accidentel des lignées
voisines, sans pour autant ralentir le rythme de sa prolifération
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(cas fréquent en é¢levage sur lamelles de verre), aucune rosette
latérale ne se forme sur la face dénudée.

Lorsque l’alternance des loges est réguliére, c’est-a-dire lorsque
chaque cloison transversale se trouve a mi-chemin entre deux
cloisons de la lignée adjacente, une deuxiéme paire de rosettes
latérales, cette fois indépendantes des cloisons voisines, se forme
dans la partie distale de la loge. Dans un cas typique une zoécie
de taille moyenne aura ainsi deux paires de rosettes distales for-
mées par la loge elle-méme et qui seront en méme temps rosettes
proximales des deux loges adjacentes plus jeunes, et deux paires
de rosettes proximales formées par les zoécies adjacentes plus
anciennes.

Des variations interviennent lorsque l’alternance des loges est
irréguliére, et les zoécies trés allongées possédent un nombre plus
¢élevé de rosettes intermédiaires.

Si l'on admet, par analogie avec les rosettes des cloisons trans-
versales, que les cellules spéciales se forment sur la face la plus
évoluée du septum, lapparition alternée des ébauches lenticu-
laires de part et d’autre d’une cloison longitudinale entrainerait
une alternance de la polarité des rosettes latérales : les cellules
spéciales des rosettes distales appartiendraient a la loge elle-
méme et leurs prolongements pénétreraient dans les zoécies voi-
sines; au niveau des rosettes proximales, la zoécie recevrait les
prolongements des cellules spéciales des zoécies adjacentes. Nous
retrouvons ainsi le schéma des communications interzoéciales
établi par siwrx (1944 b) pour Callopora dumerilii (Adams) et
Flustra papyracea Ellis et Solander.

Il faudrait vérifier par une étude histologique précise, s’il
n’existe pas, au moins parmi les rosettes intermédiaires, des cas
de double polarité.
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CHAPITRF: III

III. — LA PAROI ET LE SYSTEME FUNICULAIRE
DU CYSTIDE ADULTE.

III. i. — LA PAROI DE LA ZOECIE ADULTE.

1. i. i. — L épithélium.

L’épithélium de la zoécie adulte est pavimenteux, formé de
grandes cellules aux noyaux ronds et aplatis, entourés d’une cou-
ronne de globules lipidiques. La coloration vitale au Bleu de
Crésyl fait apparaitre dans chaque cellule épithéliale frontale un
tapis de granulations rouges et bleues, concentrées autour du
noyau et plus clairsemées a la périphérie de la cellule, qui
témoignent d’une grande activité physiologique. Ces granula-
tions ne sont pas révélées dans les cellules épithéliales de Ia
paroi basale adhérente au substrat.

Les limites cellulaires sont peu visibles sur le vivant et défor-
mées sur les préparations histologiques. CaLver, reprenant une
technique d'OsxKOUMOFF, a pu les révéler par le nitrate d’argent
chez divers Chilostomes. La méme technique a été appliquée a
M. membranacea qu’il n’avait pas étudié et les résultats obtenus
concordent avec les siens : les cellules de la face basale sont poly-
gonales et leurs limites sont rectilignes; celles de la face frontale
ont un contour sinueux, compliqué, et s’engrénent a la manicére
d’un puzzle (PI. V, 1-2). D’autre part :

— Les cellules frontales sont plus étalées au centre de l’area
frontale que sur les flancs de la loge ou elles conservent une
légere orientation longitudinale.

— Les cellules épithéliales de 1'opercule et de la gaine tenta-
culaire ont une forme intermédiaire : elles sont polygonales
comme les cellules de la face basale, mais leurs sutures sont
encore finement engrenées (PI. VI, 4).

— De chaque c6té, sous l'opercule et les glandes operculaires,
deux cellules frontales beaucoup plus grandes que les autres et
de forme plus simple recouvrent l'insertion des ligaments qui
relient la gaine tentaculaire a la paroi frontale (PI. VI, 3).
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Les cellules épithéliales de la paroi renferment d’autre part
des granulations glycogéniques, révélées sur coupes par le Car-
min de Best. L’accumulation de réserves glycogéniques dans
1’6pithélium pariétal a déja ¢été signalée chez d’autres Bryo-
zoaires.

III. i. 2. — Réseau mésenchymateux pariétal
et plexus nerveux.

Gewerzuagen en 1913 a mis en évidence dans la paroi de
Cristatella mucedo un plexus nerveux, distinct du réseau mésen-
chymateux pariétal, coloré par le Bleu de Méthyléne post-vital.
Un réticule nerveux semblable a été retrouvé par M arcus en
1926 chez Farrella repens, puis en 1937 par BronsTeIN chez
Rmoerbankia imbricata, Alcyonidium polyoum et quelques Chi-
lostomes dont M. membranacea. HiLLer en 1939 a décrit chez
Membranipora pilosa et Membranipora crustulenta un réseau de
nerfs pariétaux périphériques dont certains, traversant les roset-
tes, assureraient une coordination nerveuse interzoéciale.

Reprenant sur M. membranacea la technique préconisée par
BRONSTEIN, j’al obtenu sur un méme matériel des résultats diffé-
rents. J’ai pu révéler un réticule sous-ectodermique dont les élé-
ments, colorés vitalement par le Bleu de Méthyléne, sont étroi-
tement associés a ceux du réseau mésenchymateux (ou périto-
néal) pariétal et difféerent des larges cellules plates et granu-
leuses décrites par BRONSTEIN.

Suivant les indications de celui-ci, les sujets ont €té immergés
dans une solution de Bleu de Méthyléne, a 0,05 % dans l’eau
de mer, maintenue a une température de 300, les temps de colo-
ration variant de io minutes au délai de survie maximum des
animaux, soit i h. 30. On sait que la pureté du colorant et le
procédé de fabrication industrielle interviennent dans la qua-
lit¢ des résultats; deux marques de colorants ont été confron-
tées : toutes deux ont donné des résultats concordants et ont
fait apparaitre le systéme nerveux polypidien.

Les cellules épithéliales frontales apparaissent d'abord apres
un séjour de /4 heure a % d’heure dans la solution colorante.
Dans leur cytoplasme déja altéré et partiellement rétracté, une
plage de granulations bleues réguliéres entoure le noyau inco-
lore, granulations qui, d’aprés leur répartition, correspondent a
celles que met en évidence la coloration vitale au Bleu de Crésyl.
Les cellules de 1%¢pithélium basai restent incolores jusqu’a la
mort du sujet.
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Aprés décoloration de 1’¢pithélium, quatre catégories cellulai-
res sous-ectodermiques apparaissent en méme temps sur la paroi
frontale aprés un délai de coloration minimum d’une heure

1) Des cellules petites et allongées, bleu vif, dont le corps cel-
lulaire, presque entiérement occupé par un noyau foncé, est
prolongé par deux filaments opposés. De part et d’autre du
noyau se trouvent généralement un ou deux grains plus intensé-
ment colorés. Ces cellules, bipolaires, ressemblent aux neurones
de 1’anse digestive et de la gaine tentaculaire. Elles apparaissent
au moment de la mort du polypide en méme temps que les
nerfs polypidiens; leur coloration fugitive dure environ dix
minutes (PI. VI, 5).

2) Des cellules étoilées, écartelées entre leurs prolongements
divergents, dont le cytoplasme bleu pale renferme des grains
bleu vif, toujours situées aux carrefours du réticule pariétal; c’est
pourquoi je les désignerai sous le nom de cellules d’embran-
chement (PI. VI, 6). Ce sont les seuls éléments du réseau pariétal
que l'on pourrait rapprocher des figures de BrownsTEIN.

On peut y rattacher une forme intermédiaire ou le noyau et
le cytoplasme périnucléaire sont foncés comme dans les cellules
bipolaires, mais ou le cytoplasme devient plus clair & 'une des
extrémités cellulaires et se divise en prolongements ramifiés et
divergents comme ceux des cellules d’embranchement.

3) Des grappes arrondies ou oblongues de petites sphéres mau-
ves, de dimensions réguliéres, contenant chacune un granule cen-
tral (PI. VI, 7).

La coloration au Bleu de Toluidine selon Lison met en évi-
dence un réseau de cellules composées de petites poches affais-
sées donnant une métachromasie rouge intense. Ces grappes
métachromatiques sont irrégulierement réparties sur toute l’area
frontale a 1’exception d’une zone sous-operculaire qui correspond
a peu prés a la surface couverte par 1'opercule lorsque celui-ci est
rabattu (PI. VII, 1). Elles n’apparaissent pas sur la face basale de
la loge. D’apreés la similitude de leur répartition, d’aprés leur
structure composée et leur métachromasie, il est vraisemblable
que ces ¢éléments et les grappes colorées en mauve par le Bleu de
Méthyléne sont deux aspects différents d’une méme catégorie
cellulaire.

4) Des cellules bourrées de globules incolores ou violets, par
ailleurs en partie osmiophiles, que 1’on peut observer avec n’im-
porte quelle coloration vitale ou histologique et qui appartien-
nent au réseau mésenchymateux pariétal. Ces cellules, chargées
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de réserves, sont peu nombreuses au centre de l’area frontale et
sont surtout groupées a la périphérie de la loge (PL. VI, 8).

11 est difficile de déméler les relations exactes des différentes
catégories cellulaires que révele le Bleu de Méthyléne. Seules les
cellules bipolaires (i) donnent la coloration bleu vil que 1on
considére comme caractérisant les éléments nerveux. L’existence
d’une forme de transition établit la parenté cytologique des cel-
lules bipolaires (i) et des cellules d’embranchement (2) reliées
entre elles par les anastomoses de leurs prolongements cyto-
plasmiques. Cellules bipolaires (i) et cellules d’embranchement
(2) forment les mailles dun réticule superficiel qui, par son
aspect et par l’affinité de ses éléments pour le Bleu de Méthy-
léne, pourrait étre un plexus nerveux. Il n’y a pas obligatoire-
ment une cellule a chaque nceud de ce réticule dont les fibres
longues et minces peuvent se ramifier en branches divergentes
entre deux relais cellulaires, la bifurcation étant alors marquée
par un simple évasement triangulaire.

Les cellules métachromatiques (3) et les cellules de réserves (4)
sont trés différentes, et aucune forme de transition ne les rap-
proche des deux catégories précédentes. Pourtant les cellules
métachromatiques paraissent a premiére vue associées aux mail-
les du réticide superficiel sans qu’il soit possible de déterminer,
dans les conditions données de 1’observation, si elles y sont inté-
grées ou si elles appartiennent a un réseau différent.

Y a-t-il un réseau unique composé d’¢léments disparates ou
deux réseaux de nature différente, mais intriqués et interdépen-
dants ?

Cette deuxieme hypotheése est la plus vraisemblable. Nous
avons vu en effet que les deux couches du peritoneum embryon-
naire participent également a l'organisation du systéme sous-
ectodermique frontal et que l'on reconnait encore dans la paroi
frontale de la loge inachevée, d’un c6té des cellules étoilées dont
la forme rappelle celle des cellules d’embranchement, de I’autre
coté des cellules métachromatiques et des cellules a inclusions.

D’autre part, la répartition des cellules métachromatiques (3)
et des cellules de réserves (4) est quelconque et varie d’une zoécie
a lautre. Celle des cellules bipolaires (i) et des cellules d’em-
branchement (2) répond a un schéma déterminé ou l’on recon-
nait toujours (fig. H, 1) :

— Une chaine périphérique plus ou moins continue qui suit
le pourtour de l'area frontale a la limite des parois verticales
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de la loge. Cette chaine de cellules bipolaires évoque, par son
trajet et la disposition linéaire de ses éléments, les nerfs périphé-
riques observés par H irer chez M. pilosa et M. crustulenta.

rripv

Fic. 11.

Réticule pariétal frontal de la zoécie adulte. (D’aprés nature, coloration
post-vitale au Bleu de M éthylene.)

1 : répartition des cellules bipolaires et des cellules d'embranchement,
schéma général;

2 : détail de la connexion anatomique entre deux insertions frontales des
muscles pariéto-vaginaux;

m.pv. : muscles pariéto-vaginaux;

c.b. : cellules bipolaires.

— Deux alignements longitudinaux paralléles passant par tou-
tes les insertions frontales des muscles pariéto-vaginaux, puis par
l'insertion du ligament qui unit la gaine tentaculaire a la paroi
frontale, et aboutissant au voisinage de l'insertion operculaire du
muscle rétracteur de l'opercule (PI. VII, 2).

Chaque insertion musculaire frontale est ainsi reliée a la pré-
cédente et a la suivante d'un méme co6té par un ou deux fila-
ments longitudinaux et entourée d'un nceud de cellules bipolai-
res et de cellules d'embranchement (fig. 11, 2). Si le réticule
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pariétal est un systéme nerveux, ces concentrations cellulaires
autour des insertions musculaires pourraient étre assimilées a des
nodosités ganglionnaires.

— Entre les insertions musculaires, des ramifications se déta-
chent des connectifs longitudinaux et se dirigent vers la chaine
périphérique.

— Les deux insertions frontales des ligaments de la gaine
tentaculaire sont reliés par une paire de filaments transversaux
comportant chacun un ou deux relais cellulaires et formant en
quelque sorte un collier sous-operculaire. Quelques prolonge-
ments cytoplasmiques partent des cellules qui entourent les inser-
tions ligamentaires et s’enfoncent vers les glandes operculaires.

— Une ligne hrisée transversale, irréguliere, réunit les inser-
tions des deux muscles pariéto-vaginaux les plus proximaux et
envoie quelques ramifications vers la chaine périphérique.

— Un réseau aux mailles variables occupe le centre de 1’area
frontale.

Je n’ai pas observé de connectifs interzoéciaux.

Sur la face basale, le réticule superficiel n’est pas visible. On
n’observe pas non plus de cellules métachromatiques. Le réseau
pariétal basai ne comprend que des cellules de réserves chargées
de globules réfringents incolores, dans l’ensemble plus étirées et
plus réguliérement réparties que leurs équivalentes frontales.

L'argument le plus important en faveur de la nature nerveuse
du réticule frontal est la coloration post-vitale de cellules bipo-
laires par le bleu de Méthyléne et leur analogie avec certains
neurones de 1’anse digestive du polypide. Mais un doute sub-
siste et il serait nécessaire d’établir, par des méthodes plus préci-
ses que l’observation vitale, les connexions qui pourraient exis-
ter entre le réticule superficiel et les autres éléments pariétaux,
et plus précisément les cellules métachromatiques.

Quoi qu’l en soit, systtme nerveux organisé ou partie du
réseau mésenchymateux pariétal, le réticule frontal relie entre
elles toutes les insertions frontales des muscles qui assurent 1’ou-
verture de l'opercule et la dépression de I’area frontale au mo-
ment de la sortie du polypide.
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III. 22 — LE SYSTEME FUNICULAIRE
DE LA ZOECIE ADULTE.
RELATIONS ENTRE POLYPIDE ET CYSTIDE.
COMMUNICATIONS INTERZOECIALES.

Chez M. membranacea le systéme funiculaire de la zoécie
adulte comprend (fig. 12) :

I. Deux troncs longitudinaux ou funicules, inégaux, ramifiés
et anastomosés, qui partent des deux rosettes de la cloison trans-
versale proximale et aboutissent a celles de la cloison transver-
sale distale, reliés aux funicules des zoécies précédente et sui-
vante par les cellules spéciales qui obturent les pores de la
rosette. Leurs ramifications rejoignent, par l'intermédiaire des
rosettes latérales, les ramifications funiculaires des zoécies adja-
centes.

Les funicules s’¢panouissent autour de l’anse digestive du poly-
pide, en contact étroit avec l’enveloppe péritonéale de celle-ci ;
toutes les parties du tube digestif sont ainsi reliées aux rosettes
des cloisons transversales par l'intermédiaire des troncs funicu-
laires eux-mémes et aux rosettes latérales par leurs ramifica-
tions.

2. Un canal périphérique continu, courant tout autour de la
loge a la base des parois longitudinales et transversales, passant
par toutes les rosettes de la zoécie, et décrit pour la premiére
fois par Nirscue en 1871 sous le nom de « funiculi laterales »
ou encore de « Seitenstringe ».

3. Les rosettes elles-mémes au niveau desquelles communi-
quent le canal périphérique et les travées funiculaires.

IT1. 2. i. — Les funicules et leurs ramifications.

Compte tenu de quelques variations individuelles mineures, le
plan général du systéme funiculaire est relativement constant
dans les zoécies de dimensions et de forme normales (fig. 12) :

— Les deux troncs longitudinaux traversent la cavité générale
entre le polypide et la paroi basale. Ils sont inégaux par leur
importance et par leurs rapports avec l’anse digestive, et leurs
ramifications ne sont pas symétriques. Cette inégalité est en
relation avec la dissymétrie du polypide au repos dans la loge.

— Le funicule caecal, le, situ¢ du c6té du caecum, est plus
développé que le funicule It situé du c6té du pharynx et des
tentacules. Le funicule caecal se déploie en écharpe autour de



BOURGEONNEMENT CHEZ « MEMBRANIPORA MEMBRANACEA » 221

l’anse digestive. Le funicule It contracte avec le polypide des
relations moins étroites, simplement relié au tube digestif par

Fig. 12.
Schéma général du systéeme funiculaire de la zoécie adulte. (D’aprés
nature.)
R rosettes des cloisons transversales;
T rosettes des cloisons latérales;
C canal périphérique;
le tronc funiculaire caecal;
It tronc funiculaire tentaculaire;
2c¢ ramifications reliant le tronc caecal aux rosettes latérales;
2t ramifications reliant le tronc tentaculaire aux rosettes latérales;
3¢ ramification du tronc le rejoignant le coude du cardia;
3t ramification du tronc It rejoignant le cardia;
4c ramification du tronc caecal rejoignant Tune des rosettes latérales
de la paroi opposée;
5 anastomoses entre It et le.

quelques ramifications, et traverse en ligne droite toute la lon-
gueur de la loge.
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— Entre la cloison transversale proximale et le fond du cae-
cum, le tronc caecal le se divise en deux branches inégales
I'une, 3c, diverge et vient envelopper la région moyenne du car-
dia au niveau du coude formé par celui-ci lorsque le polypide est
rétracté; l’autre, généralement plus importante, continue dans
la direction axiale et s®¢panouit autour du caecum, de la partie
terminale du cardia et de I’estomac. A partir du pylore, les fibres
funiculaires du tronc caecal se regroupent et se séparent du poly-
pide. Le tronc It émet aussi une premiére ramification 3t qui se
dirige vers le cardia et peut se confondre avec la ramification 3c
du tronc caecal avant leur jonction avec l’anse digestive.

— Les deux funicules sont reliés a chaque rosette des parois
latérales voisines par des ramifications obliques 2c¢ et 2t. Les
travées qui relient les deux premiéres rosettes proximales aux
funicules, avant leur jonction avec le tube digestif, prolongent
normalement, si la disposition des loges en quinconce est régu-
liére, des branches funiculaires provenant des polypides des zoé-
cies adjacentes proximales.

— Les deux derniéres rosettes distales regoivent toujours des
ramifications détachées des troncs le et It au-dela du polypide.

— Le caecum, le cardia et 1’estomac sont reliés aux rosettes
latérales intermédiaires, du coOté caecal par les ramifications 2c¢
du tronc le, du co6té tentaculaire par des travées dont les unes
se jettent dans le tronc It et les autres rejoignent directement les
rosettes de la paroi latérale opposée. L’une d’elles. 4 c, générale-
ment plus importante que les autres, regroupe autour du cae-
cum, de l’estomac et du cardia des fihres issues de 1’épanouisse-
ment du tronc le et se dirige vers 1'une des rosettes intermédiai-
res de la paroi latérale opposée, croisant le tronc It et contrac-
tant parfois avec celui-ci quelques anastomoses secondaires.

— Quelques fibres plus fréles, 5, ramifiées, partent du pylore
et de I'ampoule rectale et rejoignent indifféremment les troncs
le ou It ou leurs anastomoses distales.

— A proximité de la cloison transversale distale, quelques
fibres se séparent des troncs principaux et viennent s’insérer
entre les deux rosettes sur la paroi du canal périphérique.

Les variations individuelles portent sur le niveau, le nombre
et 'importance relative des ramifications funiculaires, sur leurs
anastomoses, et sur les rapports du tronc It avec les différentes
parties du tube digestif.

Dans les zoécies de formation récente les travées funiculaires
sont fréles et leurs cellules fusiformes, trés allongées, alignées en
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fibres juxtaposées rappellent encore les éléments de la premieére
couche du peritoneum embryonnaire par leur trame cytoplasmi-
que faiblement basophile, envahie de globules lipidiques dispo-
sés en chaines linéaires, et parsemée de fines granulations A.P.S.
positives. Dans les zoécies plus agées les troncs funiculaires et
leurs ramifications se sont renforcés et ont acquis un aspect
fibreux qui traduit une évolution cytologique des cellules : sur
les préparations histologiques, les cellules funiculaires se mon-
trent formées d'une importante navette périnucléaire de cyto-
plasme compact, fortement basophile et sidérophile; la trame
cytoplasmique devient plus lache sur les bords et surtout aux
deux extrémités de la cellule ou sont groupées les vacuoles lipi-
diques les plus importantes; chaque cellule présente, a proxi-
mité du noyau, une enclave unique et caractéristique de cyto-
plasme plus clair dont la trame réticulée renferme une plage dif-
fuse de substance A.P.S. positive, enclave dont le volume est
approximativement égal a celui du noyau (fig. 14, 1).

Mais les troncs funiculaires n’ont pas une structure uniforme
d'un bout a l'autre de la loge : leur fraction proximale, comprise
entre la cloison transversale proximale et leur jonction avec le
caecum et le cardia, est formée de cellules plus étirées, a trame
cytoplasmique plus lache; la navette basophile périnucléaire est
beaucoup plus réduite que dans la portion distale des funicules
ou elle occupe presque toute la cellule, et 1’enclave A.P.S. posi-
tive est moins nette. Cette différence entre les travées funiculai-
res qui aboutissent aux rosettes et celles qui en repartent vers
le polypide de la loge suivante pourrait avoir une signification
physiologique; elle est particuliéerement nette au niveau des
cloisons transversales (PI. VII, 3).

Le tissu funiculaire est trés riche en matériaux lipidiques
dans les zoécies agées comme dans les zoécies jeunes, les fibres
funiculaires sont encombrées de globules, réfringents sur le
vivant, osmiophiles, électivement colorables par le Bleu B.Z.L.,
le Noir Soudan ou I’Ecarlate R. Ces globules lipidiques, toujours
groupés en chaines qui suivent lorientation des fibres funicu-
laires, sont particulierement abondants a proximité des rosettes.

En plus de l’enclave diffuse centrale, un grand nombre de
granulations A.P.S. positives, de dimensions variables, sont grou-
pées a la périphérie et aux extrémités de la cellule. Ces granula-
tions ne sont pas glycogéniques; elles sont réfractaires a la diges-
tion salivaire et ne sont pas colorées par le Carmin de Best.
Mais une étude saisonniére systématique, des régions les plus
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jeunes aux régions les plus agées de la colonie, serait nécessaire
pour vérifier si les funicules sont toujours dépourvus de glyco-
géne. (Le glycogeéne existe chez M. membranacea dans les cel-
lules de la paroi du cardia, de l’estomac et du caecum, parfois,
lorsqu’il est abondant, dans les cellules de leur enveloppe peri-
toneale, et enfin, dans les cellules épithéliales de la paroi de la

loge).

III. 2. 2. — Le canal périphérique.

Selon la description de Nirscue, toutes les rosettes de la zoécie
sont reliées entre elles par une suite de cordons funiculaires cana-
liformes ou « funiculi laterales »; deux branches tubulaires,
divergeant d’un embout élargi commun, partent de chaque
rosette en directions contraires et rejoignent les rosettes précé-
dente et suivante : canaux dont la paroi est formée d’« élé-
ments nucléés » et dont la lumiére est remplie d’une maticre
anhiste « réfringente et granuleuse » (Zeii. JEiss. Z., 1871, Bd. 21,
p. 425, PI. XXXV et XXXVIL.)

En fait, les « funiculi laterales » forment un circuit continu,
canal périphérique unique, longeant les parois verticales de la
loge, partiellement ouvert au niveau de chaque rosette ou il
recoupe sans s’interrompre completement les travées funiculai-
res qui s'y insérent (fig. 12. PI. VIII, i). Ce canal comprend

— Deux branches longitudinales pratiquement rectilignes qui,
sur le vivant, adhérent aux parois latérales de la loge, masquées
en vue frontale par les indentations calcaires de l'exosquelette.
Apres fixation et décalcification, le canal peut se décoller de la
paroi et se présente alors, entre les rosettes auxquelles il reste
solidement fixé, comme un tube clos indépendant des tissus
pariétaux.

— Deux branches transversales courtes appliquées contre les
cloisons transversales entre les rosettes. Chaque cloison porte
ainsi la branche transversale distale du canal de la zoécie pro-
ximale et sa symétrique, branche transversale proximale de la
zoécie distale.

— Quatre branches obliques symétriques, aux quatre angles
de la loge ou le canal s’¢carte de la paroi, traversant la cavité
générale des premiéres et derniéres rosettes latérales a celles des
cloisons transversales.

Le canal est limité par une paroi endothéliale formée d’une
seule couche de cellules identiques a celles dont sont composées
les fibres funiculaires (PI. VIII, 3-4) : méme structure fusiforme,
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méme cytoplasme fortement basophile et sidérophile, méme
enclave A.P.S. positive a proximité du noyau.

11 est entierement rempli d’une substance translucide et 1égée-
rement opalescente a 1’état vivant, contenant en suspension quel-
ques globules réfringents libres, osmiophiles, colorables par le
Bleu B.Z.L., le Noir Soudan ou I’Ecarlate R, donc lipidiques, qui
apparaissent optiquement vides sur les préparations histologi-
ques lorsqu’ils n’ont pas été insolubilisés par un fixateur a base
d’acide osmique (PI. VIII, 2).

La matiére fluide qui remplit le canal prend les colorants de
fond, ¢osine, vert lumiére, etc. Elle est essenticllement A.P.S.
positive et donne une acétylation réversible; elle est réfractaire
aux colorants des mucopolysaccharides acides et ne contient pas
de glycogéne diffus. Elle est réfractaire aux colorations histo-
chimiques des lipides et des protides a l’exception des réactions
de Salazar et de Millon. Elle présente donc les mémes affinités
histochimiques que les inclusions, plus condensées, de la deu-
xieme couche du peritoneum et que le contenu des cellules vési-
culaires.

Le canal ne renferme pas d’¢léments nucléés libres ou ratta-
chés a la paroi endothéliale.

Le canal périphérique, situé a la base des parois longitudina-
les et transversales de la loge, passe par le bord inférieur des
rosettes sous l’insertion des travées funiculaires (fig. 14, i). Au
niveau de chaque rosette, il sévase et s’ouvre largement dans
la partie inférieure de 1’insertion funiculaire par une interrup-
tion partielle de sa paroi endothéliale. Les lévres de la bouton-
niére se raccordent d’une part au rebord inférieur de la rosette
et d’autre part aux fibres funiculaires elles-mémes.

Les branches longitudinales du canal périphérique se forment
dans la moiti¢ distale du bourgeon a un stade trés précoce de la
différenciation pariétale. Sur les coupes transversales du bour-
geon on remarque, a la base des faces latérales, deux poches
semi-circulaires de substance A.P.S. positive diffuse, mélée de
globules lipidiques, incluses entre 1%¢pithélium et la premicre
couche du peritoneum : ce sont les sections de deux ébauches
tubulaires longitudinales et continues qui commencent un peu
au-dela du bourrelet épithélial basai pré-terminal et que l'on
peut suivre sur les coupes sériées tout au long du bourgeon (fig.
13, i). AU stade ou les cellules fibriformes basales se partagent
en deux faisceaux funiculaires, les cellules de la premiére couche
du peritoneum, a la limite des parois basale et latérales, se refer-
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ment autour des enclaves tubulaires, complétant la paroi endo-
théliale des deux canaux latéraux et les séparant de lepithélium.

FiG. 13.

Formation du canal périphérique. (Coupes transversales, Hématoxyline
de Groat-A.P.S., chambre claire; en noir : vésicules et plages A.P.S. positives.)
1 : ébauches latérales du canal périphérique dans la région moyenne du

bourgeon;

2 : début de la formation d’une cloison transversale; rapprochement et
interruption des ébauches latérales du canal par la constriction circu-
laire et les bourrelets funiculaires;

eb.C : ébauches latérales du canal périphérique;

f.f : bourrelets de fibres funiculaires.

Ainsi, le canal périphérique et les funicules, tous deux formés,
avant l'individualisation de la loge, a partir de la premiére cou-
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che tin peritoneum, ont une méme origine malgré la parenté
histochimique du contenu du canal et des inclusions de la deu-
xieme couche du peritoneum. Chaque nouvelle cloison transver-
sale qui se forme a la base du bourgeon rapproche et raméne
vers le centre les deux ébauches tubulaires latérales encore
incomplétement fermées; cette premiére étape aboutit a la for-
mation des branches obliques du futur canal périphérique. A
mesure que le diaphragme transversal se resserre, les canaux laté-
raux sont écrasés par la saillie des bords internes de l’invagina-
tion circulaire et par les faisceaux funiculaires. Leur contenu
A.P.S. positif se répand en plages interstitielles dans la partie
supérieure du repli basai (fig. 13, 2). Nous avons vu au chapitre
II comment s¢tablit progressivement, entre les deux faisceaux
funiculaires, une poche A.P.S. positive transversale que la fer-
meture du septum partagera en deux branches canaliformes
transversales symétriques.

Il faut expliquer ici une contradiction topographique appa-
rente : les canaux latéraux sont ramenés par la constriction cir-
culaire au-dessus des bourrelets funiculaires issus du regroupe-
ment des fibres basales (fig. 13, 2). La poche A.P.S. positive se
développe dans la partie supérieure de l'invagination basale au-
dessus des rosettes embryonnaires. Or, dans la zoécie adulte, le
canal périphérique passe dans la partie inférieure de l’insertion
funiculaire. 11 y a donc obligatoirement, a un stade plus avancé
de la morphogenése, une translation verticale du canal au niveau
des rosettes; cette translation se fait trés simplement par déplace-
ment des plages A.P.S. positives interstitielles. On peut suivre
ce déplacement sur les coupes sagittales allant de la loge a peine
fermée a la zoécie fonctionnelle : réduction de la lacune supé-
rieure et accumulation de substance A.P.S. positive entre les
fibres funiculaires les plus basales. Les funicules et la paroi du
canal étant formés de cellules semblables et de méme origine,
la paroi endothéliale sera complétée, a la jonction des branches
transversales et obliques du canal, par des cellules funiculaires.

Le raccordement des rosettes latérales et des branches longi-
tudinales préexistantes du canal est beaucoup plus simple : en
effet, les ébauches lenticulaires des rosettes latérales se forment
immédiatement au-dessus des canaux dont la paroi n’est pas
encore refermée (fig. 14, 2). La méme couche péritonéale, inin-
terrompue, enveloppe a l'origine le mamelon ¢épithélial de la
future rosette et l’enclave A.P.S. positive sous-jacente.
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Le processus fondamental de 1'organogénése du canai périphé-
rique est l’accumulation, dans des régions bien déterminées de
la paroi du bourgeon, sous forme diffuse, de matériaux A.P.S.
positifs trés voisins des inclusions de la deuxiéme couche du
peritoneum, entre [’épithélium et la premicére couche du peri-
toneum qui en sont au contraire relativement pauvres. La seule
étude histologique n'apporte pas d’indication sur la provenance
du contenu du canal et sur le déterminisme de la localisation
du premier dépdt A.P.S. positif a la base des parois latérales.

Fie. 14.
Relations anatomiques entre le canal périphérique et les rosettes. (Héma-
toxyline de Groat-A.P.S., chambre claire.)

1 :situation des branches transversales du canal au niveau de
I'Insertion des funicules sur la rosette de la cloison transversale dans
une zoécie adulte (coupe sagittale);

2 :situationdes ébauches latérales du canal périphérique par rapport aux
ébauches lenticulaires des rosettes latéralesdans une Jeune loge en
formation (coupe transversale) ;

LP : .oge proximale;
LD : loge distale;
c.f. : cellules de Il'Insertion funiculaire;

C : canal périphérique;
R : rosette latérale en formation.

III. 2. 3. — Structure des rosettes de la cloison transversale.

Chaque cloison transversale porte deux rosettes, circulaires ou
elliptiques dans le sens transversal, excentrées, souvent inégales,
légérement décalées vers la paroi basale. Chaque plaque perforée
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est composée d’un groupe de dix a vingt pores percés dans une
aire déprimée ou l’ectocyste est plus mince et moins calcifié que
sur le reste de la cloison. Quelques pores isolés peuvent se trou-
ver entre les deux plaques perforées principales. Chaque pore
est cerné par un renforcement cuticulaire en forme de virole
et obturé par un bouquet de cellules spéciales semblables a
celles décrites par Bosin (1958) chez Bowerbankia imbricata
(Adams).

Les deux faces de la rosette sont inégales et les cellules spé-
ciales, en forme d’haltére, ont une orientation déterminée ; la
partie nucléée de la cellule est toujours située sur la face dona-
trice de la rosette, c’est-a-dire celle qui appartient a la zoécie
proximale. Le noyau est ovale, situé contre le pore, et entouré
d’un cytoplasme fortement vacuolisé. La cellule émet un pro-
longement cytoplasmique filiforme qui traverse le pore a I’in-
térieur de la virole cuticulaire et sé¢panouit de l’autre cdté en
une ampoule piriforme aussi importante que la partie nucléée :
énorme vacuole coiffée d'une lunule cytoplasmique qui rem-
place chez M. membranacea la frange décrite par Bosin chez
B. imbricata (P1. VII, 4).

Chaque pore est ainsi hermétiquement bouché par un bou-
quet de cellules en haltére, probablement au nombre de quatre :
deux visibles au maximum en coupe frontale, deux visibles en
coupe sagittale. De part et d’autre de la plaque perforée les bou-
quets de cellules spéciales et les ampoules qui les prolongent
sont jointifs, formant une double barriére que les terminaisons
funiculaires ne franchissent pas. Entre les pores se trouvent des
cellules épithéliales rabougries aux noyaux déformés et fripés.

Les fibres funiculaires s’insérent sur les cellules spéciales de la
rosette : la partie nucléée de chaque cellule en haltére est encas-
trée dans l'extrémité évasée d’une cellule funiculaire fusiforme
et basophile (PI. VII, 4). Sur la face réceptrice de la rosette son
prolongement piriforme est repris de la méme facon dans les
terminaisons de cellules funiculaires également basophiles, mais
de forme irréguliére. A cette premiere rangée de cellules forte-
ment basophiles et sidérophiles, auxquelles se raccorde 1’endo-
thélium du canal périphérique, succédent les éléments plus éti-
rés et plus clairs de la partie prépolypidienne des funicules de
la zoécie distale (PI. VII, 3).

Les termes « face donatrice » et « face réceptrice » de la
rosette ont été employés ici pour la commodité de la descrip-
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tion. Us sont impropres dans la mesure ou ils supposent a priori
une orientation unilatérale des échanges interzoéciaux. Mais il
est généralement admis que chaque zoécie fournit a la suivante
des ressources énergéticpies. L’obturation compléte des pores tie
la rosette par les cellules spéciales implique que tous les échan-
ges interzoéciaux se fassent par leur intermédiaire, et l'orienta-
tion déterminée de celles-ci permet d'attribuer aux deux faces
de la rosette un réle physiologique différent. Notons d’autre part
I’accumulation de glucides et de lipides sur la face proximale ou
« donatrice » de la rosette :

— La partie nucléée des cellules spéciales baigne dans les pla-
ges interstitielles de substance A.P.S. positive provenant du canal
périphérique; ces plages sont toujours plus réduites du coté
« récepteur » que du coté « donateur ».

— Apres fixation chromo-osmique, la partie nucléée des cel-
lules spéciales se montre riche en inclusions osmiophiles alors
que leur prolongement piriforme en est dépourvu.

II1. 2. 4. — Déplacement des inclusions lipidiques
dans les funicules.

Nous avons essayé¢ d’observer par le cinéma une éventuelle cir-
culation des inclusions de la paroi et des funicules a proximité
des rosettes. Comme il était impossible de conserver la mise au
point dans les zoécies fonctionnelles en raison de l’agitation
incessante du polypide, nous avons di limiter cette observation
aux stades ou la jeune loge compleétement fermée, dont la diffé-
renciation pariétale est trés avancée, posséde déja des troncs
funiculaires et des rosettes, mais ne contient encore qu’un bour-
geon polypidien inactif. Nous avons filmé en accéléré, a fort
grossissement, les abords immédiats de la cloison transversale
distale.

Les vésicules pariétales sont pratiquement immobiles tant que
la paroi ne subit pas le contrecoup des contractions déja sensi-
bles de 1'ébauche polypidienne. Les cellules vésiculaires associées
aux funicules présentent quelques déplacements lents d’orienta-
tion quelconque, peut-étre en liaison avec le développement du
polypide et des funicules.

Dans les funicules, les chaines linéaires de globules lipidiques
sont trés agitées : certaines se rompent, d’autres au contraire
fusionnent, des globules se détachent d’une chaine pour venir
s’ajouter a la chaine voisine; quelques chaines se déplacent lente-
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ment vers les rosettes, mais d’autres reculent et ces mouvements
ne sont pas significatifs.

Lorsque 1%bauche polypidienne se contracte, toujours d’une
fagon brutale et imprévisible, 1’'on assiste au bouleversement des
inclusions funiculaires et des cellules vésiculaires de la paroi. La
mise au point devient floue, mais revient progressivement au
cours de la décontraction lente du bourgeon polypidien et des
funicules. L’on voit alors que la distribution des inclusions funi-
culaires et des cellules vésiculaires s’est modifiée : certaines vési-
cules ont disparu; d’autres ont conflué ou se sont déplacées; des
chaines lipidiques se sont rompues ou au contraire ajoutées, ou
encore déplacées par rapport aux rosettes.

En plus de ces bouleversements brusques, les funicules subis-
sent des contractions et des décontractions mineures exergant
sur les renflements lenticulaires des rosettes une traction varia-
ble qui se répercute évidemment sur les cellules spéciales.

Dans les zoécies fonctionnelles, le déploiement et la rétraction
des tentacules et de l’anse digestive du polypide exercent sur
les funicules et leurs ramifications des tractions permanentes,
beaucoup plus puissantes que celles que nous avons observées
dans les zoécies inachevées. Ces mouvements se répercutent sur
les inclusions funiculaires; ils entrainent vraisemblablement un
remaniement permanent de leur répartition et peut-étre méme
une sorte de brassage du liquide enfermé dans le canal périphé-
rique. Il n’est pas exclu qu’un courant orienté finisse par s’éta-
blir.

Cette répercussion des contractions de 1’¢bauche polypidienne
sur la distribution des inclusions pariétales et funiculaires est une
premiére indication sur la facon dont les réserves nutritives pro-
venant de la digestion du polypide pourraient &tre acheminées
de l’enveloppe péritonéale de I’anse digestive vers le canai péri-
phérique et les rosettes.

III. 3. — LE DIVERTICULE
DE L’ENVELOPPE PERITONEALE DU CAECUM.

Le polypide de M. membranacea est encore reli¢é a la paroi
de la loge par un organe qui n’appartient ni au systéme funicu-
laire ni a la musculature générale : il s’agit d’un diverticule tubu-
laire de l’enveloppe péritonéale du caecum. Ce diverticule, par-
ticulierement contractile, part du flanc dorsal du caecum et
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vient s’insérer sur la paroi basale, dans la région proximale de
la loge, toujours assez preés de la paroi latérale, coté caecal (PL
VIII, 2). Cet organe est visible sur le vivant, en vue dorsale,
dans chaque zoécie des exemplaires élevés sur substrat expéri-
mental transparent. Il est masqué en vue frontale par I’anse
digestive. Sur matériel fixé il est toujours fortement rétracté et
caché par le fond du caecum qu’il attire vers son insertion parié-
tale. Les anciens auteurs ne l’ont pas signalé.

Ce diverticule est formé d’une gaine de cellules péritonéales
qui prolongent directement l’enveloppe péritonéale de la paroi
caecale. La cavité centrale est occupée par des fibres muscu-
laires axiales qui prolongent les anneaux musculaires de la paroi
digestive, normalement au nombre de quatre. En contraction,
les cellules de la gaine péritonéale sont ramassées et prismati-
ques; en extension, elles s’¢tirent en quatre bandes longitudina-
les de cellules fusiformes.

L’insertion du diverticule péritonéal du caecum sur la paroi
basale de la loge est entourée d’une couronne de cellules du
réseau mésenchymateux pariétal. Les fibres musculaires inter-
nes s’insérent parmi les cellules épithéliales a I’intérieur d'un
cercle dessiné par les cellules péritonéales de la gaine qui parait

se raccorder au réseau mésenchymateux pariétal.

L’extension de l'organe est maxima lorsque la couronne ten-
taculaire du polypide est déployée a 1’extérieur. Lorsque le poly-
pide est rétracté, le diverticule présente encore une série de
contractions secondaires, de moindre amplitude, qui correspon-

dent aux mouvements du polypide a I'intérieur de la loge et
peut-étre aux ondes péristaltiques de la paroi digestive.

Le diverticule péritonéal du caecum se forme en méme temps
que le caecum au moment ou une premicre série de constric-
tions divise le sac digestif primaire simple de la vésicule poly-
pidienne. Avant le renversement de l’atrium tentaculaire vers
son orientation définitive, le caecum a peine indiqué présente
déja une petite apophyse cellulaire latérale. Aprés fixation, 1’on

constate que ce mamelon conique est déja rattaché a la paroi
basale de la loge.

Cet organe est indépendant du réseau funiculaire avec lequel
il ne présente aucune connexion anatomique.
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IV. — RESUME ET CONCLUSIONS
DE LA PREMIERE PARTIE.

Toutes les zoécies d’une méme suite linéaire située dans 1’axe
d’une direction de croissance dominante proviennent de la pro-
lifération continue d’un bourgeon géant qui croit pendant toute
la durée de la vie du zoarium et dont la fraction proximale s’isole
périodiquement par formation d’un septum transversal.

Dés lorigine, la paroi embryonnaire du bourgeon comprend
a l’¢tat indifférencié les deux feuillets fondamentaux de la paroi
du cystide adulte : 1’¢pithélium et le peritoneum qui ne dérive
pas de la prolifération de cellules épithéliales au sommet du
bourgeon et dont les deux couches cellulaires, morphologique-
ment différentes, sont déja représentées a lextréme pointe du
bourgeon.

Le groupe des cellules épithéliales apicales, palissadiques, pré-
sente a la fois des caractéres embryonnaires primitifs et une
spécialisation des structures cytoplasmiques en relation avec une
phase particuliére de la sécrétion de l’ectocyste par 1%¢pithélium.

Dans le bourgeon, dés les premiers stades de la différenciation
pariétale, la paroi basale, adhérente au substrat, et la paroi
frontale, libre, différent par les caractéres cytologiques des cel-
lules épithéliales (ribonucléines, inclusions lipidiques et Golgi,
dimension des cellules),’ et par 1%¢paisseur relative des deux
couches du peritoneum. Cette disparité s’accentue au cours de
la différenciation et de l'organogéneése et se retrouve dans la paroi
de la zoécie adulte.

La forme des cellules épithéliales sera plus simple sur la face
basale que sur la face frontale en contact avec 1’ecau de mer. Les
deux couches du peritoneum ne participent pas également a
l'organisation du réseau pariétal sur les faces basale et frontale
de la loge, et ce réseau comprendra sur l’area frontale des élé-

ments cellulaires qui n’existent pas sur la face basale.

De la moitié basale de la loge dérivent toutes les parties du
systéme funiculaire, funicules et leurs ramifications, canal péri-
phérique et communications interzoéciales. De la paroi frontale
dérivent le polypide et ses annexes, gaine tentaculaire et oper-
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cule, enveloppe péritonéale du polypide et muscles. La connexion
entre les organes d’origine frontale et les organes d’origine basale
s’¢tablira secondairement aprés la définition des ébauches.

Du sommet du bourgeon a la premicre cloison transversale,
la différenciation de la paroi est lente et réguliére. L’accentua-
tion brusque de 1’¢talement de la paroi, dans la région proxi-
male du bourgeon, introduit une discontinuité évolutive, un
point critique a partir duquel commence l’organogénése pro-
prement dite. Ce point coincide avec l’apparition simultanée
d’une cloison transversale et d'une ébauche polypidienne, la for-
mation de cette cloison déterminant I’apparition et le niveau
des premicres rosettes latérales des zoécies adjacentes.

L’étirement de la paroi, dans le sens de la croissance du bour-
geon, joue un r6le déterminant dans l'évolution des deux cou-
ches du peritoneum.

La premiére couche du peritoneum, qui tapisse 1épithélium,
fournit toutes les parties du systéme funiculaire, funicules, canal
périphérique, cellules spéciales de la rosette. La deuxiéme couche
du peritoneum, qui borde la cavité générale du bourgeon, joue
le role d’un tissu d'accumulation chargé d’inclusions lipidiques
et glucidiques. Elle fournira les cellules de réserves, cellules a
inclusions du réseau pariétal basai et frontal et cellules vésicu-
laires. Les cellules & sphérules réfringentes, au moins celles du
bourgeon, proviennent également de la deuxiéme couche du
peritoneum.

Les cellules vésiculaires et sphérulaires ne sont pas libres dans
la cavité générale, mais reliées au réseau pariétal ou aux travées
funiculaires par leurs prolongements cytoplasmiques. Bien que
cacver les ait rapprochées sous le terme de « leucocytes », elles
different profondément par leur structure, par la nature de leurs
enclaves, par leur role et par leur mode de formation

Les cellules vésiculaires proviennent de la dissociation de la
deuxiéme couche du peritoneum, au moment de 1%claircisse-
ment de la région proximale du bourgeon. Elles renferment une
énorme goutte d’une substance, mélange ou complexe, qui pré-
sente a la fois les affinités des polysaccharides et celles des acides
aminés, associée aux inclusions lipidiques les plus volumineuses
de la paroi cystidienne. Elles peuvent é&tre considérées comme
une forme plus ou moins transitoire d’accumulation et de distri-
bution des réserves; elles appartiennent au réseau pariétal.

Les cellules sphérulaires paraissent issues par division cellu-
laire, des cellules superficielles de la deuxi¢éme couche du perito-
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neum; bien que leur role n’ait pu étre dégagé avec précision,
elles participent par une fonction mucocyte a I’¢laboration du
liquide de la cavité générale et de ce fait peuvent étre considé-

rées comme des coelomocytes.

Dans 1%tude anatomique du bourgeon et de la différencia-
tion du cystide, il n’a pas été question des parois latérales. Si la
différence entre les faces basale et frontale est tranchée, les
parois latérales paraissent intermédiaires. Leur moitié basale
participe a l’organisation du systéme funiculaire par la forma-
tion des rosettes latérales. Leur moitié frontale, par 1’insertion
des muscles operculaires et pariéto-vaginaux, participe a celle
des organes polypidiens, ou frontaux.

Les branches longitudinales du canal périphérique, qui se for-
ment a4 la limite des parois basale et latérales dans la moitié dis-
tale du bourgeon, sont les premiéres ébauches d’organes formées
par la paroi embryonnaire. L’une des particularités les plus
importantes de M. membranacea est 1’existence de ce canal clos,
a paroi endothéliale, communiquant avec les rosettes et les funi-
cules, et rempli d’un liquide qui pourrait étre continuellement
brassé par les mouvements du polypide. Ce liquide présente les
mémes affinités histochimiques que les réserves accumulées dans
le peritoneum embryonnaire. Ce canal, abouché a toutes les
communications interzoéciales, pourrait étre soit un organe col-
lecteur, soit un organe régulateur des échanges interzoéciaux. Il
apparait tout au moins comme une voie possible de circulation
des réserves amenées du polypide vers les rosettes par les funi-
cules et leurs ramifications.

Il est étonnant que ce canal, qui peut atteindre 50 p. de dia-
meétre et qui fait tout le tour de la zoécie, n’ait été 1’objet d’au-
cune investigation depuis sa description par Nirscue en 1871,
craparipe (1871) signalait, chez la Bugule, un cordon canali-
forme longitudinal que N irscue rapprochait des « funiculi late-
rales » de M. membranacea. 11 est possible que ce canal ne soit
qu'une transformation spécifique de cordons funiculaires dans
une espéce ou la prolifération particuliérement rapide entraine
une accumulation exceptionnelle de réserves dans les tissus em-
bryonnaires du bourgeon. Mais peut-€tre existe-t-il chez d’autres
Chilostomes un organe analogue.

Les anciens auteurs ont longtemps discuté sur la nature ner-
veuse des funicules et sur l’existence d’une coordination ner-
veuse interzoéciale. Cette interprétation a été abandonnée en
raison de la structure des cellules funiculaires et des relations



236 G. LUTAUD

anatomiques entre les funicules et 1’anse digestive du polypide.
Chez M. membranacea, un réticule frontal dont les éléments
cellulaires sont colorables par le Bleu de Méthyléne post-vital,
relie entre elles toutes les insertions musculaires frontales. Il
n'est pas exclu que ce réticule soit effectivement un systeme de
coordination intermusculaire, et il est possible qu’une partie au
moins de ses éléments dérive, comme le systéme funiculaire, de
la premiére couche du péritoneum embryonnaire.



D EUXIEME PARUE.

Elude expérimentale et vitale de la croissance des colonies

et du bourgeonnement

CHAPITRE 1

I. — RELATION ENTRE LA DIMENSION DES BOURCEONS
ET LEUR CROISSANCE.

Nous avons vu comment, a la gréve, 1’accélération progressive
du bourgeonnement et le retard consécutif du développement
zoécial aboutissent a I’allongement considérable des bourgeons
situés dans 1’axe d'une direction de croissance dominante. En
aquarium, quelques mesures, relevées a titre de repéres au cours
de diverses expériences, semblaient indiquer une relation directe
entre la pousse quotidienne des colonies et 1’é¢paisseur de leur
frange laiteuse.

Les dimensions du zoarium interviennent dans la mesure ou
la longueur des bourgeons est fonction du nombre et de 'apport
des zoécies fonctionnelles précédentes. Selon un schéma simpli-
fi¢ d’aprés un calcul de Bronstein : si une zoécie quelconque
transforme les aliments ingérés par le polypide en une quantité
Qi par unité de temps de matériel nutritif et d’énergie dont elle
consomme une partie et dont elle transmet une fraction a. a la
loge distale suivante, au bout du temps T, la loge n ou le bour-
geon terminal de la lignée a regu : (a, Qj + a2Q2 4 a3Q3.....
+ *a_1Qn_1)T-

En attribuant a Q et a a une valeur moyenne, le bourgeon
d’une lignée de n loges fonctionnelles recoit naQT. La forma-
tion et l'entrée en fonction d’une nouvelle loge entrainent une
¢lévation relative du potentiel énergétique du bourgeon termi-
nal de ---T-Q-—- = 1—, d’autant moins sensible que n est plus

naTQ n
grand.

Il faut tenir compte des facteurs influencant la valeur de Q.
et de at>de l'age et de 1¢tat physiologique de chaque colonie,
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des conditions plus ou moins bonnes de nutrition, d’aération,
d’agitation de 1’eau, de luminosité, etc. D’une fagon générale,
toute introduction dans le milieu d’un facteur nocif entraine
immédiatement la réduction de la frange laiteuse et un ralen-
tissement corrélatif de la croissance.

Pour mettre en évidence le rapport entre 1’¢paisseur de la bor-
dure laiteuse et le rythme de sa prolifération en tenant compte
de la variation individuelle, j’ai eu recours aux diagrammes de
corrélation, basés sur une série de mesures systématiques.
Chaque série portait sur une population de 100 M. membrana-
cea récoltés dans un méme gite, au cours d’une méme marée, et
élevés dans dans conditions aussi constantes et aussi favorables
que possible.

Pour limiter l'interférence de facteurs complexes tels que la
dimension du zoarium ou la situation du bourgeon par rapport
a 1’axe de la direction de croissance dominante, et pour pouvoir
négliger l'accroissement quotidien des sujets, un rectangle stan-
dard de io cm de long (n>ioo), conservant la portion la plus
axiale et la plus réguliére de la frange laiteuse, a été découpé
dans chaque colonie aprés élimination de celles dont la longueur
totale était inférieure a 15 cm. La dimension des bourgeons
était comprise entre i et 4 mm. Quelques centimétres de thalle
libre, en avant de la frange laiteuse, prévoyaient 1’expansion du
sujet pour la durée de 1’observation.

Chaque jour a heure fixe ont été mesurées a laide d’une
échelle millimétrée
— la croisance totale maxima du sujet, a i mm pres;

— la dimension de la frange laiteuse au point correspondant,
en prenant comme limite proximale le niveau moyen des pre-
miéres cloisons transversales, au % de mm pres.

Dans les conditions défavorables de 1’aquarium, la plupart des
colonies s’¢puisent vite. Leur bordure laiteuse se réduit soit pro-
gressivement, soit par paliers. La croissance s’arréte ou cesse
d’étre mesurable lorsque le bourgeon devient plus court que 'i
mm. Au bout d’une semaine, prés de 50 % des sujets sont tres
affaiblis et je n’ai retenu comme valables que les mesures des
quatre premicéres journées. L’¢volution de chaque population a été
suivie par un diagramme de corrélation cjuotidien ou chaque colo-
nie a été représentée par un point ayant pour ordonnée sa crois-
sance maxima pendant la période de 24 heures comprise entre
deux mesures, et pour abscisse, afin de tenir compte de la réduc-
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tion générale des bourgeons, la dimension moyenne de la frange
laiteuse pendant cette méme période. On admet que celle-ci est

donnée par la formule 5 ou Lti et Lt2 sont les dimen-

sions mesurées au début et a la fin de l’intervalle.

Tous les animaux présentant au cours de la semaine d’obser-
vation une Iésion, un arrét ou une réduction brutale de leur
frange laiteuse ont été éliminés des diagrammes, soit une perte
maxima de io %.

Les diagrammes sont trés réguliers. Les points sont groupés en
un nuage elliptique allongé dont I’aspect, sensiblement constant
d’une population a l’autre, prouve l’existence d’une corrélation
et indique que celle-ci peut étre de la forme y = ax + b L ’écart
entre la relation réelle et une relation linéaire est assez faible
pour que la précision des mesures ne permette pas de le déter-
miner.

En découpant le diagramme en tranches verticales correspon-
dant a des intervalles égaux de 1’abscisse, et en calculant les
moyennes horizontales et verticales de chaque tranche, on obtient
quelques points assez bien alignés pour pouvoir tracer approxi-
mativement la droite de régression. Pour les quatre premicres
journées des populations ayant bénéficié des meilleures condi-
tions d'élevage et des mesures les plus précises, la pente « a »
de la droite a été calculée plus exactement par la méthode des
moindres carrés. Ont été calculés également les coordonnées du
centre de gravité du nuage des points, les erreurs moyennes dues
a la dispersion de ces points et le coefficient de corrélation. Pour
les journées suivantes dont les diagrammes n’ont été établis qu’a
titre indicatif, la méthode des moyennes par tranches suffisait.
Le tableau I donne les résultats numériques correspondant aux
diagrammes des figures 15, 16 et 17.

—La pente de la droite varie peu d’une population a l’autre
et au cours des premiéres journées, dans des limites imputables
aux erreurs de mesure. Cependant, vers la fin de la période d’ob-

A

servation, les droites tracées a partir des moyennes par tranches
montrent une tendance a s’incliner vers [’abscisse a4 mesure
qu’augmente le pourcentage d’animaux épuisés.

— Dans la forme y = ax + b, b représente l’ordonnée a l’ori-
gine. L’on constate que b est négatif pour l'ensemble des dia-
grammes, compte tenu de la marge d’erreur calculable. Les

droites ne passent jamais par le zéro et coupent toujours 1’axe



T ABLEAU I.
Relation entre la dimension des bourgeons et la croissance.
Calcul de la droite de régression et du coefficient de corrélation.

Franges laiteuses ~ Croissance moyenne Crois. Iir. It. (pente) Abscisse a lorigine

Populijour moyennes en mm en mm/jour a X0 deciijzzzllzzliton
X Vv mm. jour/mm en mm
Valeur Erreur Valeur Erreur Valeur Erreur Valeur Erreur r
Aodt 1957
ler]. 237 £ 0,05 5,05 + 0.14 2,07 + 0,17 0,08 i 0,20 0,780
2" 7. 2,11 + 0.06 3,74 + 0,15 1,90 + 0.18 0,14 + 0,18 0 744
3e J. 1.81 + 0,06 2,74 4 0.16 2.17 £ 0.19 0,55 + 0,11 0,764
4 7. 1,59 + 0,06 238 + 0,15 1,93 + 0,16 0,36 + 0,10 0,776
Septembre 1957
lerJ. 246 + 0,07 446 + 0,17 1,93 + 0,17 0,15 + 0,20 0,775
2¢ J. 2,19 + 0,07 299 + 0.18 1,94 + 0.16 0,64 + 0.13 0,792
e 1. 190 = 0,07 3,04+ 0.17 1,98 + 0.13 0,37 i 0,10 0.848
4e T, 1.68 + 0,07 2,55 + 0,17 2,01 * 0,13 0,41 ¢ 0,08 0,358
Septembre 1958
ler] 2,65 + 0,04 5,08 £ 0,15 2,03 + 033 0,15 j 0,41 0539
2¢ J 236 <+ 0,06 4,13 + 0,18 1,92 + 0,23 0,20 + 0,26 0.656
3e ] 2,08 + 0.07 383 + 0,18 2,03 £ 0,19 0,23 + 0,17 0,747
de J. 1,88 + 0,07 331 = 021 240 + 0,15 0,50 + 0,09 0,860
Septembre 1959
lerJ. 2,41 = 0,06 483 + 0,18 232 + 021 0,33 '+ 0,18 0,761
2e J. 2,14+ 0,07 390 + 0,18 242 = 0,15 0,54 &+ 0,10 0,866
3¢ J. 1,87 + 0,07 330 t 0,18 2,09 i 0,14 0,29 4 0,10 0,850
4e 7. 1,67 + 0,07 3,13 £ 0.19 224 + 0,14 027 £ 0,09 0,861
Evolution globale
lerJ. 2,54 + 0.04 5,10 + 0.15 2,03 i 0.12 0,09 + 0,13 0,770
2e J. 2,37 + 0.04 421 + 0.18 192 + 0.11 0,18 + 0,13 0,748
3e J. 2,17 4 0,04 3,86 £ 0,18 2,08 + 0,12 0,08 &+ 0,14 0.709
de J. 2,04 + 0,04 3,63 = 021 2,40 + 0.12 037 '+ 0.09 0.779
Franges laiteuses iso 2,32+ 0.06 4.16 + 0.18 222 + 0.20 0,45 + 0.17 0,757

lées. Croiss. totale.

anvini
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Relation entre la dimension des bourgeons (en abscisse) et leur croissance
(en ordonnée).

Evolution d’une méme population (septembre

premiéres journées d’¢levage. JI1, J2, J3 et J4
et quatriéme journées.

1959) au cours des quatre
: premiére, deuxiéme, troisiéme

L + L§ : dimension moyenne des bourgeons mesurés au début et a la

fin de l’intervalle de 24 heures (en millimétres);
2

Cr : croissance du sujet pendant ce méme intervalle de 24 heures (en milli-
métres)
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Relation entre la dimension des bourgeons (en abscisse) et leur croissance
(en ordonnée).

Comparaison de ia deuxiéme journée d’¢levage de trois populations dif-
férentes (aoft 1957, septembre 1957 et septembre 1958). — Croissance totale
de franges laiteuses isolées expérimentalement.

Cr rés. : croissance résiduelle totale des bourgeons isolés (durée : 5 jours);
L. isol. : dimension initiale des bourgeons isolés.
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Cr mm/24h
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J4
LiH2

PiGg. 17.
Relation entre la dimension des bourgeons (en abscisse) et leur croissance
(en ordonnée).
Evolution des quatre populations précédentes
septembre 1958 et septembre 1959) aprés ¢élimination des sujets ayant pré-
senté des signes d’¢puisement rapide.

Li+ L#: dimension moyenne des
fin de lintervalle de 24 heures (en millimétres);

(aolt et septembre 1957,
bourgeons mesurés au début et a la

Cr : croissance du sujet pendant cette méme période (en millimetres)
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des abscisses en un point xq. Sur le tableau I on trouvera les
valeurs de xo calculées a partir de la pente et du centre de
gravité.

— Le coefficient de corrélation est assez bon : il varie entre
0,75 et 0,85, a de rares exceptions prés. (Le coefficient d’une cor-
rélation parfaite est r.)

— L*%puisement progressif des populations se traduit, non par
une variation sensible de la pente ou du coefficient de corréla-
tion, mais par un glissement de 1’ensemble des points le long
de la droite de régression vers labscisse. En portant les coor-
données du centre de gravité en fonction du temps sur un gra-
phique, on peut obtenir une courbe d’¢puisement de la popula-
tion, révélant d’autre part les variations brutales du milieu.

La figure 15 groupe les diagrammes des quatre premiéres jour-
nées d’'une méme population. La figure 16 (i, 2 et 3) compare la
deuxiéme période de 24 heures pour trois autres populations pro-
venant d’'un méme gite et récoltées a la méme époque de 1’année
(aolt-septembre).

La marge de variation individuelle est assez large : les franges
laiteuses de 2 mm par exemple poussent de 2 a 5 mm par 24
heures. Mais I’analyse de 1’¢volution de chaque colonie montre
que les croissances les plus faibles correspondent aux cas d’*pui-
sement rapide mettant en cause la signification de la moyenne

— . Les valeurs les plus fréquentes correspondent aux

animaux qui se sont bien adaptés et dont la frange laiteuse s’est
maintenue ou réduite lentement.

\

La similitude des droites autorise a compenser la faiblesse
numérique des populations, limitées par les moyens de récolte
et d’¢levage, en faisant la somme de plusieurs séries. La figure 17
donne I'évolution globale des quatre populations des figures 15
et 16 (i, 2 et 3), aprés élimination de tous les sujets dont les
bourgeons s’é¢taient réduits de plus de 50 % au bout de 5 jours
d’aquarium. Comportant les colonies les mieux portantes et
groupant un plus grand nombre de points, ces totaux définissent
la corrélation avec plus de précision. L’on remarque en particu-
lier que les valeurs de xo sont beaucoup plus faibles et plus
proches du zéro.

La croissance est fonction de la taille du bourgeon. Devant
I’épuisement inévitable de la plupart des colonies on pouvait se
demander s’il ne s’agissait pas d’un simple étalement résiduel
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des bourgeons aux dépens de leurs propres réserves et évidem-
ment proportionnel & leur richesse initiale. Suivant les mémes
méthodes de récolte, d’¢levage et de mensuration, j’ai isolé la
portion axiale des franges laiteuses de deux nouvelles popula-
tions. L’opération consiste en une simple section a la lame de
rasoir, en arriere des premiéres cloisons transversales fermées
pour ¢éviter la perte de matériaux, avec destruction des loges
immédiatement proximales. Les bourgeons ainsi isolés poussent
encore quelque temps et se cloisonnent transversalement jus-
qu’a réduction compléte. Celle-ci demande de deux a cinq jours.
Leurs progrés quotidiens, en fonction de la partie distale que le
cloisonnement n’a pas encore rejointe, sont beaucoup plus faibles
que ceux de bourgeons équivalents dont la continuité avec la
colonie nourriciére n'a pas été interrompue. En portant en abs-
cisse la dimension initiale de la frange laiteuse isolée et en
ordonnée sa croissance totale, on obtient un diagramme de cor-
rélation trés voisin des précédents et dont la droite de régression
a une pente du méme ordre. Dans un intervalle de 24 heures
et dans les conditions expérimentales données, la croissance
d’une lignée zoéciale serait donc approximativement égale a
I’allongement total dont est capable son bourgeon isolé. L’apport
des loges fonctionnelles maintiendrait a chaque instant le tonus
énergétique du bourgeon, la croissance de la lignée, indissociable
de la prolifération des tissus de la paroi, demeurant proportion-
nelle a la dimension des bourgeons. Lorsque cet apport devient
insuffisant et ne compense plus la consommation, le bourgeon
utilise une partie de ses réserves propres, sé¢puise, et sa réduction
entraine le ralentissement corrélatif de sa progression. Inverse-
ment, I’enrichissement de la lignée aboutit a 1’allongement du
bourgeon et a 1’accélération de la croissance. On le constate cou-
ramment lorsque les conditions d’élevage s’améliorent aprés une
période défectueuse.

L’¢puisement des animaux en aquarium est lié essenticllement
a la diminution du pourcentage de réserves transmises par la
zoécie a la périphérie de la colonie. Nous avons vu que les poly-
pides actifs sont de moins en moins nombreux a mesure que le
séjour en aquarium se prolonge. Il pourrait y avoir aussi une
inhibition de la transmission des réserves par un facteur toxique
du milieu, une oxydation insuffisante ou un éclairement anor-
mal par exemple.
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La relation réciproque qui existe entre la dimension des bour-
geons et la rapidité de sa prolifération, et celle qui existe entre
la dimension des bourgeons et 1’abondance des ressources éner-
gétiques qui lui sont transmises par les zoécies précédentes, ren-
dent compte de 1’accélération de la croissance dans une direc-
tion déterminée.

Dans une jeune colonie, le rapport périphérie/surface est
élevé et les bourgeons, utilisant tout l'espace disponible, s*lar-
gissent et se divisent fréquemment. Chaque division partage les
ressources énergétiques de la lignée entre les deux bourgeons
issus de sa répartition. A mesure que la colonie s¢tend, le rap-
port périphérie/surface diminue, le cloisonnement est moins fré-
quent et les bourgeons ont tendance a s’allonger, donc a croitre
plus vite. L’installation d’une direction préférentielle de crois-
sance sera déterminée par lapparition d’une inégalité dans le
nombre de zoécies des lignées zoéciales, entrainant 1’allongement
plus rapide d’un groupe de bourgeons de la périphérie. Cette
inégalité proviendra par exemple de la forme en cceur de la
jeune colonie, elle-méme conséquence de l’ordre d’apparition des
bourgeons autour des deux ancestrulae.

A partir du moment ou cette inégalité existe, 1’espace dont dis-
posent les bourgeons marginaux augmente avec la surface du
zoarium et ils continuent a se diviser fréquemment. Les bour-
geons situés dans 1’axe de la plus grande dimension du zoarium,
enserrés entre les voisins, se divisent moins souvent, s’allongent
plus vite, leur croissance s’accéléere et le nombre toujours plus

élevé de zoécies formées accentue encore leur avance.
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CHAPITRE 1I

II. — LA PROGRESSION DU BOURGEON.

II. i — MARQUES COLOREES (*).

Sur les préparations histologiques on est frappé par 1%¢volu-
tion réguliére de 1%¢pithélium du sommet du bourgeon a sa
limite proximale. Les cellules palissadiques apicales, par certai-
nes de leurs caractéristiques cytologiques, représentent le stade
embryonnaire le plus précoce de la différenciation pariétale. Les
deux couches du peritoneum se définissent a partir d’'un massif
indifférencié apical. L’ensemble suggére 1'idée d’un foyer de pro-
lifération terminal a partir duquel se développeraient les couches
superposées de la paroi.

Reprenant un essai inexploité de Bronstein, j’ai utilisé une
technique simple de marques colorées, appliquées a intervalles
réguliers tout au long du bourgeon, pour voir si le déplacement
de ces marques ferait apparaitre I’existence d’un blastéme ter-
minal Ol d’'un gradient de prolifération.

Le bourgeon ne pouvant étre décollé du substrat sans l’arrét
immédiat de la croissance, l'expérience était obligatoirement
limitée a la face frontale. Les marques étaient faites par appli-
cation sur le bourgeon, préalablement essoré pour éviter toute
diffusion, de petites particules de colorant vital sec déposées a
l’'aide d’une micro-aiguille de verre dont la pointe était renflée
en boule pour éviter de blesser ’ectocyste. Le colorant était laissé
en contact avec la paroi pendant dix minutes, période maxima
au-dela de laquelle 1’asséchement des bourgeons risque de pro-
voquer la plasmolyse irréversible de 1’apex. Toutes les particules
de colorant étaient ensuite soigneusement enlevées a l’aide de
meches de papier Joseph avant de replonger les sujets dans
l’aquarium. Dix minutes suffisent a l'imprégnation des cellules
épithéliales a travers l’ectocyste. Aprés un essai comparatif de
divers colorants vitaux, le Rouge neutre s’est avéré le plus dura-
ble, le moins toxique et donnant les colorations les plus nettes.

(*) Cf. Arch. Zool. Exp. Gén., 94, 1957, LUTAUD.
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Les sujets, élevés sur lamelles de verre pour permettre une
détection facile des moindres traces colorées, étaient choisis
parmi les plus vigoureux, avec des bourgeons de 2 & 3 mm assu-
rant une croissance quotidienne appréciable.

L’emplacement des marques, a intervalles réguliers proportion-
nels a la longueur des bourgeons, était choisi en fonction de la
dimension de ceux-ci et en fonction de la différenciation des
tissus. Les marques ont été placées (fig. 18, 1)

— A Tl’extréme pointe du bourgeon ou point origine O.

— A une distance du sommet approximativement égale a la
largeur du bourgeon, soit 1/6 environ de sa longueur totale
dans le cas moyen d’un bourgeon de 2,5 mm. Ce point que
jlappellerai A (apex) correspond au début de 1’¢talement de
I’épithélium et de l'organisation du mésenchyme en deux
couches cellulaires distinctes, au niveau des premiéres cel-
lules sphérulaires et au milieu du mamelon épithélial basai
pré-terminal.

— Conservant 1'unité d’espacement des marques de 1/6 défi-
nie par la situation du point A, a 1/3, 1/2 et 2/3 du bour-
geon, les marques 2/3 étant toujours situées en avant de
la zone proximale éclaircie qui prépare la prochaine loge.

Le plus souvent les marques ont été disposées par paires,
0-1/3, A-1/2, 1/3-2/3, pour comparer 1’¢longation des différentes
régions du bourgeon; 200 colonies ont ainsi recu chacune 5 mar-
ques ou paires de marques, aprés le séjour en aquarium de 48
heures nécessaire a l'installation de leur frange laiteuse sur les
lamelles d’¢levage. La position et le trajet des marques ont été
vérifiés quotidiennement d’aprés un repére fixe (bord de la
lamelle) pendant quatre jours, temps au bout duquel les marques
tendent a s’effacer.

Evolution des marques (fig. 18, II).

— Les marques O restent terminales, sans exception, méme
lorsque la croissance dépasse 2 cm pour la durée de 1'observation.
Elles ne glissent jamais vers la face basale ou vers la face fron-
tale et restent concentrées. Il arrive quelquefois que 1’applica-
tion d’'une marque au sommet du bourgeon arréte sa croissance.

— Les marques A conservent leur position initiale et ne séta-
lent pas. Certaines auraient plutdt tendance a se concentrer vers
l’avant. Elles ne génent pas la croissance du sujet. L’on peut en
déduire que la totalité de l'accroissement de la lignée a pris
place en arriére de A.
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— Les marques 1/3 montrent un début devolution : quelques-
unes s¢cartent faiblement du sommet; l’espace qui sépare deux
marques jumelles O-1/3 n’augmente pas sensiblement, mais la
plupart des marques 1/3 s’étirent vers l’arriere. L’évolution des
marques 1/3 est plus franche dans les bourgeons les plus longs.
A la fin de l'observation, deux cas sont possibles : si la frange
laiteuse conserve ses dimensions, les marques évoluent lente-
Léjgion antérieure a la marque

ment; sielle se réduit, lerapport —-,- — -

région postérieure a la marque
tend vers l,et les marques 1/3,sans déplacement réel, se rap-
prochent de la position 1/2.

10

1 II
PIG. 18.
Evolution et déplacement de marques colorées appliquées sur la Jace
frontale du bourgeon.
I : emplacement des marques au moment de leur application sur un bour-
geon de 3 mm environ;
II : emplacement et dispersion des marques 24 heures plus tard, pour une
croissance moyenne de 5jnm /jour.

— Les marques 1/2 s’¢talent franchement des la fin de la pre-
miére journée et s*¢loignent de l’apex. Les marques A-1/2 s’écar-
tent. L’évolution des marques est d’autant plus nette que la crois-
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sanee est plus rapide et s’accentue a mesure que les marques en
s’¢loignant du sommet se rapprochent de la position 2/3. Soit
le cas typique d’un bourgeon de 3 mm poussant de 5 mm au
cours des premieres 24 heures : la position 2/3 est générale-
ment atteinte a la fin de la premicre journée, ce qui représente
un déplacement réel de prés de i mm, soit 1/5 de la croissance
totale, les 4/5 étant imputables a la prolifération de la moitié
proximale du bourgeon.

— Les marques 2/3 sont toujours trés étalées. Si la croissance
est rapide, on les retrouve au bout de 24 heures dans les pre-
miéres loges formées pendant cette méme période. Les cellules
colorées, trés dispersées, peuvent s’étendre a la surface frontale de
deux loges successives, ou s’intégrer aux cloisons transversales et
a I’¢bauche polypidienne. Les marques jumelles 1/3-2/3 scar-
tent toujours, au cours des premiéres 24 heures, de plus de la
moitié de la croissance totale de la lignée; mais cet écart est
toujours un peu inférieur a la croissance totale, ce qui implique
la participation de la région comprise entre 2/3 et la premiére
cloison transversale a 1¢longation de la lignée.

Nous avons filmé pendant 12 heures consécutives, au rythme
d’une image toutes les i minute 20 secondes, 1’¢volution de mar-
ques A et 1/2, et vérifié la stabilité des marques A.

La croissance du bourgeon n'est donc pas terminale. L'apex
n’est pas un blastéme de prolifération. Au contraire, les cellules
palissadiques apicales, entre O et A, appartiennent a une zone
stable poussée en avant par 1¢longation des régions moyenne et
proximale du bourgeon. A l'exception de cette zone terminale,
qui représente de 1/6 a 1/3 de la longueur totale du bourgeon,
toute la paroi frontale participe a la prolifération et la croissance.
Le déplacement inégal des marques, faible a proximité du som-
met, de plus en plus accusé a mesure que l'on s’en ¢éloigne,
indique un gradient d’*longation croissant du sommet du bour-
geon a sa limite proximale. Ce gradient est la résultante de deux
processus qui s’ajoutent : la prolifération des tissus, c’est-a-dire
les multiplications cellulaires, et 1’¢talement des cellules et de
la paroi que 1’on observe sur les coupes histologiques.

Rien ne permet d’affirmer a priori quun gradient équivalent
régisse l'accroissement de la paroi basale du bourgeon.
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II. 22— REPARTITION DES MITOSES EPITHELIALES.

Le développement subterminal du bourgeon est-il normal ou
n’est-il qu’une conséquence d’une perturbation ou d’une inhibi-
tion partielle de la prolifération annoncant le dépérissement iné-
vitable en aquarium ? La répartition des mitoses correspond-elle
au trajet des marques colorées, est-elle la méme pour les colo-
nies fixées a la gréve, saisies a un instant quelconque de leur
croissance saine, et pour les témoins conservés en aquarium ?
Est-elle la méme sur les faces frontale et basale du bourgeon ?

Des pieces ont été fixées a la gréve, au Bouin ou au Zenker,
prélevées dans des colonies en excellent état, n’ayant subi ni
émersion ni insolation au cours de la marée basse. Des témoins
ont été prélevés sur les mémes colonies ramenées au laboratoire,
aprés un séjour en aquarium de 24 heures. Parallélement a 1’ex-
périence des marques colorées, la dimension des bourgeons choi-
sis était comprise entre 2 et 3 mm. Les coupes, sériées, ont été
colorées par la technique de Feulgen-Rossenbeck. Pour chaque
piéce les mitoses ont été dénombrées sur 5 bourgeons successifs
et la position relative de chaque division cellulaire, déterminée
au micrometre oculaire, a été reportée exactement sur papier
millimétré.

Un tableau comparatif de la répartition des mitoses dans 1%pi-
thélium frontal a déja été publié (Luraup, 1957); les mitoses y
sont classées par tranches de i/6 correspondant aux intervalles
choisis pour les marques. Bien que les multiplications cellulaires
soient moins nombreuses chez les témoins, leur répartition est
la méme que chez les animaux fixés a la gréve. La réduction du
bourgeon en aquarium correspond a une prolifération moins
intense des tissus de la paroi sans modification de la participa-
tion relative des différentes régions du bourgeon.

Les mitoses épithéliales sont rares ou absentes parmi les cel-
lules palissadiques apicales. Sur la face frontale il y en a tres
peu a proximité du sommet. Elles s’intensifient progressivement
vers la fin du premier tiers, ou le déplacement des marques colo-
rées devient perceptible, et atteignent leur maximum entre 1/2
et 2/3 du bourgeon. Elles se raréfient dans la zone d'éclaircisse-
ment proximale, & proximité de la cloison transversale en for-
mation. Il faut a ce stade tenir compte du fait qu’a surface égale
les cellules épithéliales sont moins nombreuses dans la région
proximale du bourgeon que dans sa région moyenne en raison
de leur étalement. On trouve encore quelques mitoses, au-dela
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Répartition des mitoses épithéliales dans le bourgeon (transcription gra-
phique).
1 : analyses partielles de cinq bourgeons adjacents successifs d'environ
3 mm de long
F : faces frontales;
B : faces basales;
O :sommet du bourgeon;

clm. : niveau moyen des premic¢res cloisons transversales;
2 ;somme par projection des analyses partielles.
3  :interprétation de la stabilité des marques colorées apicales :
MC : emplacement d’'une marque A;
PF et PB : direction et intensité relative des pressions s’exergant

au sommet, dues a la prolifération de l'¢épithélium frontal et
I’¢pithélium basai;
ZA : zone apicale, pauvre en mitoses, ou PF et PB s’annulent.
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de la premiére cloison, dans la jeune loge incomplétement
fermée.

L*¢pithélium basai est plus épais que [%¢pithélium frontal.
Dans 1’ensemble, les mitoses sont plus nombreuses. Leur répar-
tition d’un bout a l'autre du bourgeon est plus uniforme. Elles
sont déja fréquentes prés du sommet et dans les cellules suréle-
vées du mamelon pré-terminal: elles diminuent plus tot a I’ap-
proche de la cloison transversale. Elles sont en quelque sorte
légeérement décalées vers le sommet par rapport aux mitoses
frontales : sur la face frontale les divisions cellulaires sont plus
nombreuses dans la moitié proximale du bourgeon que dans la
moitié distale. Sur la face basale, c’est l’inverse.

La figure 19, i donne une transcription graphique de la dis-
tribution des mitoses épithéliales frontales et basales dans un cas
typique. Elle groupe les numérations portant sur 5 bourgeons
adjacents situés dans la partie axiale de la bordure laiteuse.
Chaque point représente une division cellulaire dans sa posi-
tion exacte. La figure 19, 2 donne la somme par projection des
analyses partielles.

La répartiton des mitoses frontales coincide avec les déplace-
ments des marques colorées. Elle met en évidence la trés faible
participation des cellules palissadiques apicales a la prolifération
des tissus. Elle montre que la zone stable poussée en avant par
la prolifération des régions précédentes ne sétend pas a la face
basale et est limitée au ras du substrat. La répartition des mito-
ses frontales pourrait étre exprimée par une courbe en cloche asy-
métrique et différe 1égérement du gradient d’élongation croissant
qu’indiquent les marques colorées; différence qui s’explique par
I’étalement de plus en plus accentué des cellules au cours de la
différenciation.

On pourrait envisager, au sommet du doigt de gant que repré-
sente le bourgeon, une région ou I’¢talement de la paroi et les
divisions cellulaires seraient bloqués par la poussée réciproque
des parois en expansion s’exer¢ant au sommet, répercussion de
la prolifération et de 1’¢talement des tissus limités d’un coté par
I'immobilité des loges déja formées (fig. 19, 3). Selon cette inter-
prétation, la zone apico-frontale stable devrait étre d’autant plus
étendue que le bourgeon” est plus long et sa croissance plus
rapide, c’est-a-dire que la pression qui s’exerce au sommet est
plus forte. C'est en fait ce que l’on constate d’aprés la comparai-
son des déplacements de marques colorées, bien que la zone sta-
ble ne soit pas exactement proportionnelle a la longueur du
bourgeon.
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Le décalage frontal de la zone bloquée pourrait peut-étre s’ex-
pliquer par 1’épaisseur relative des faces frontale et basale et par
I’'adhérence de celle-ci au substrat.

IL. 3. — ROLE DES CELLULES PALISSADIQUES
APICALES DANS LA PROGRESSION DU BOURGEON.

Nous avons filmé en accéléré, a fort grossissement (occ. 2
X obj. imm. eau 16 et 8), la progression de la pointe du bour-
geon le long du substrat. Nous avons alors observé un mouve-
ment d’oscillation des cellules palissadiques apicales, mouvement
que nous avons réguliérement retrouvé par la suite (fig. 20, i et
2), n’affectant que la région tout a fait terminale du bourgeon.

En vue frontale, le sommet du bourgeon a une forme quadran-
gulare. La bande transversale des cellules épithéliales termina-
les, un peu déprimée au centre, est brusquement coudée a 1’angle
des bourgeons adjacents ou elle s’épaissit 1égérement.

Les cellules palissadiques terminales s’inclinent d’abord vers
I'un des angles dans un mouvement d’ensemble qui gagne de
proche en proche toute la largeur du bourgeon. On voit distinc-
tement les cellules s’incliner et leurs sommets glisser sous lecto-
cyste. L'inclinaison des cellules s’arréte contre le bourgeon adja-
cent et n’affecte pas le début de la cloison longitudinale. Aprés
un bref temps d’arrét, le mouvement s’inverse et les cellules bas-
culent de l’autre cd6té. A chaque phase alternée I’inclinaison des
cellules a pour effet leur concentration et leur surélévation a
I'angle vers lequel s’oriente et vient buter le mouvement d'en-
semble; a l’angle opposé au contraire, les cellules moins serrées
s’¢largissent et s’abaissent légeérement. A chaque période corres-
pond un progrés du bourgeon qui avance ainsi par saccades.

Sur les échantillons filmés, les deux phases alternées durent
de 20 a 30 minutes. En premiére approximation il semble que la
période soit d’autant plus courte que la croissance est plus
rapide; pour pouvoir l’affirmer, il faudrait réaliser un grand
nombre de séquences comportant chacune un relevé précis du
taux d’accroissement. Autant que l'on puisse en juger sur les
trois ou quatre bourgeons inclus dans le champ au plus faible
des grossissements employés, il n’y a pas synchronisme de phase
entre deux bourgeons contigus, ce qui aurait supposé dailleurs
le synchronisme de tous les bourgeons d’une méme colonie; un
tel synchronisme serait en contradiction avec toute relation
entre le rythme de la croissance et la période d’oscillation.
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Si l'on reléve la mise au point vers la face frontale, 1'oscilla-
tion devient confuse, contrariée, puis s’annule. L’orientation de
I'inclinaison des cellules n’est pas parfaitement transversale, mais
plus complexe et légérement orientée vers le substrat. Nous
avons observé une surélévation des cellules a l'angle vers letjuel

T1

VoV VT VAL

Vo Il

PIG. 20
Oscillation des cellules palissadiques apicales.
1 et 2 : phases alternées de l'ogcillation normale;
3 : apparition d'un point de convergence annong¢ant la formation prochaine
d’une cloison longitudinale.
4. 5, et 6 : bipartition du bourgeon (d’aprés 3 photographies prises a inter-
valles de 20 minutes).
Les fleches obliques indiquent l’inclinaison des cellules;
zontales indiquent le sens du mouvement d’ensemble.

les fleches hori-
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s’incline 1’ensemble; on pourrait peut-étre expliquer le bourre-
let épithélial pré-terminal de la paroi basale du bourgeon comme
une concentration cellulaire semblable au point ou le groupe
apical, dans son oscillation légérement oblique, vient buter contre
le substrat. En effet, le bourrelet basai, plus marqué a proximité
des parois latérales, ressemble aux groupes cellulaires angulaires
qu’il prolonge histologiquement.

Dans le film qu’il a réalisé sur la croissance phototropique des
rameaux de Bugula avicularia (L.), scuneiper montre une incli-
naison des cellules de la pointe du bourgeon vers la source lumi-
neuse. Nous nous sommes alors demandé si 1’oscillation que
nous avions observée n’était pas due aux éclairement intenses
que nécessite la prise de vue, avec une source lumineuse située
sous la face basale de ’animal. Mais nous avons retrouvé 1'orien-
tation alternative de 1’¢pithélium apical et 1’épaississement alter-
né des angles, en prenant une photographie toutes les 20 minu-
tes, le sujet étant maintenu dans l'obscurité entre-temps.

L oscillation des cellules palissadiques apicales apparait donc
comme un processus normal. Elle implique une relative liberté
des cellules apicales par rapport a l'ectocyste et un brassage per-
manent des sécrétions du pdle externe.

II. 4 — CLOISONNEMENT LONGITUDINAL.
BIPARTITION DU BOURGEON.

A mesure qu'augmente la surface couverte par la colonie les
bourgeons périphériques ou favorablement situés dans la cour-
bure du front de prolifération ont tendance a s’évaser et a se
cloisonner longitudinalement. Dans les jeunes colonies, comme
chez la plupart des autres Chilostomes a zoarium encroftant,
les zoécies formées deviennent de plus en plus larges jusqu’au
moment ou apparait, en méme temps qu’une nouvelle cloison
transversale, un sillon qui partage le bourgeon trés court et
large en deux bourgeons plus étroits. L’accélération de la crois-
sance et le retard consécutif du cloisonnement transversal entrai-
nent la dissociation du cloisonnement transversal et du cloison-
nement longitudinal. Chez M. membranacea, la bipartition de
la lignée est un clivage qui commence au sommet du bourgeon
géant, a bonne distance de la derniére loge formée (PI. I, 4).
Dans la frange laiteuse on observe généralement plusieurs bour-

A

geons incomplétement partagés a partir de 1’apex par une cloi-
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son longitudinale que le cloisonnement transversal n’a pas encore
rejointe.

Des marques colorées ont été placées a l’extrémité proximale
de cloisons incomplétes atteignant 1/6 (A), 1/3, 1/2 et 2/3 du
bourgeon selon les normes de l’expérience précédente. Les mar-
ques O n’ont donné aucun résultat. Outre la difficulté de prévoir
quels bourgeons seront susceptibles de se diviser, il semble que
le colorant vital, ou la période d’asséchement nécessaire a son
application, provoque une lésion suffisante pour inhiber les pre-
mieres étapes de la division.

Les cellules colorées ne s’intégrent pas a la cloison longitudi-
nale comme c’est le cas pour les cloisons transversales. Les mar-
ques se déplacent et s’é¢talent normalement, indépendamment de
la nouvelle cloison. Elles se clivent simplement au niveau ou
I’ectocyste de cette cloison se confond avec celui de la paroi fron-
tale. C’est surtout frappant pour les marques en A et 1/3 qui,
restant terminales, laissent loin derriére elles l'origine de la
cloison.

Si 'on mesure, 24 heures aprés le début de l'indentation pri-
mitive, la longueur de la nouvelle cloison, ’on s’apergoit qu’elle
est sensiblement égale a la croissance totale, pendant cette méme
période, des deux lignées qu’elle sépare. Son accroissement a
entiérement pris place en avant de son origine et elle a été sim-
plement rejointe par le cloisonnement transversal. Une fois
amorcée, la cloison longitudinale ne s’enfonce pas vers 1’inté-
rieur du bourgeon, mais s’allonge a mesure que les deux bour-
geons issus de la bipartition progressent le long du substrat, ce
que confirme 1’¢tude cinématographique a faible grossissement.

Or la cloison prend naissance a l’extréme pointe du bourgeon
parmi les cellules palissadiques apicales animées d’un mouve-
ment d’oscillation régulier. Au début elle samorce a partir de
Iinvagination de quelques cellules palissadiques apicales dans la
région méme ou I'immobilit¢ des marques colorées indique la
non-participation de ces cellules a la prolifération des tissus (PL

L. J)-

Si I’'on observe avec soin les bourgeons les plus larges dont la
dimension annonce une division prochaine, 1’on discerne chez
quelques-uns d’entre eux une perturbation de l’alignement régu-
lier des cellules apicales : au centre de 1’apex est apparu un point
de convergence des cellules, convergence qui s’accuse progressi-
vement et devient le siége d’une hypersécrétion de 1’ectocyste
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(fig. 20, 3 et 4). Bientot les cellules dont les sommets convergent
ont tendance a devenir plus hautes et a faire hernie dans la
cavité générale. A leur niveau se développe un bourrelet mésen-
chymateux interne. Puis apparait une indentation en V de l'ec-
tocyste : c’est le début de la nouvelle cloison.

Les délais de mise au point étant assez longs, nous n’avons pas
réussi a filmer les prémices de l'indentation primitive et la pre-
miére perturbation de l'oscillation périodique, trés rapides et dif-
ficiles a prévoir. Sur les premiéres images que nous avons pu
saisir, le point de convergence est déja net. L’oscillation alternée
continue, mais le point de convergence représente un hiatus de
part et d’autre duquel les deux moitiés du bourgeon ne sont
plus en phase. A chaque phase qui raméne les cellules de l’une
des deux moitiés vers le centre, celles-ci viennent buter contre
les cellules de 1’autre moitié dont l'inclinaison est un peu diffé-
rente. Chaque fois les cellules médianes s’enfoncent un peu plus
dans la cavité générale, I'indentation de l'ectocyste s’accuse. Tres
rapidement loscillation n’atteint plus les cellules les plus pro-
fondes, distancées par la progression du sommet; le sillon s’ac-
centue et se transforme en un double pli épithélial.

Il est difficile de déterminer si la perturbation initiale de 1'os-
cillation est la conséquence ou la cause de la formation d’une
nouvelle cloison. Il n’est pas exclu que I’évasement du bourgeon
introduise un léger retard d’un angle a 1’autre dans l’inclinaison
des cellules, retard qui s’accentuerait jusqu’a l’apparition d'une
contradiction locale.

Quoi qu’il en soit, la formation de la cloison longitudinale
différe profondément de celle d’une cloison transversale : I’in-
vagination circulaire par laquelle débute celle-ci commence a un
stade déja avancé de la différenciation de la paroi. L’invagina-
tion apicale se produit au contraire dans la région la plus em-
bryonnaire du bourgeon. Mais les deux modalités, pour diffé-
rentes qu'elles soient, ont un point commun : la formation de
la cloison transversale, comme celle de la cloison longitudinale,
coincide avec une rupture de la régularité épithéliale : chute
soudaine de la hauteur cellulaire pour le septum transversal, per-
turbation de l'oscillation périodique pour la cloison longitudi-
nale.
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CHAPITRE III

III. — LES CONDITIONS SPATIALES
DE L'EXPANSION DE LA LIGNEE.

III. i. — EXPANSION DUNE LIGNEE ISOLEE.

III. 1. 1. — Faux stolons.

I1 n'y a entre deux bourgeons contigus ni communication
directe des cavités générales ni rosettes. Le bourgeon de la frange
laiteuse est un sac clos, indépendant, dont la seule liaison ana-
tomique avec les voisins est la sécrétion commune de l’ectocyste
des parois latérales. Dans certaines conditions indéterminées de
1’¢levage la cohésion du front de prolifération s’affaiblit. En
temps normal, les bourgeons marginaux, retenus d’un co6té par
les voisins, entrainés de l’autre par les bourgeons plus rapides
de la bordure laiteuse, s’é¢tirent obliquement, donnant au front
de progression son contour arrondi. La premiére manifestation
d'une cohésion, d'une adhérence réciproque moins forte est l’ar-
rét par gradins successifs des lignées marginales. Puis une fis-
sure longitudinale peut séparer l’ectocyste des cloisons longitu-
dinales en deux couches accolées. Enfin, les bourgeons tendent
a se séparer et a s’écarter les uns des autres.

Il arrive quelquefois qu’un bourgeon primitivement situé dans
laxe de la direction de croissance devienne secondairement mar-
ginal apres arrét unilatéral des lignées adjacentes, se détache de
la frange laiteuse et croisse beaucoup plus rapidement que celle-
ci (PI. I, 4) : ce bourgeon s’amincit, devient stoloniforme,
terminé par un petit groupe de cellules palissadiques disposées
en demi-lune. A l’extrémité proximale, la paroi s’éclaircit et se
différencie, mais le cloisonnement transversal tend a disparaitre.
Parmi ces stolons aberrants, tératologiques, certains possédent
encore quelques cloisons transversales espacées qui les divisent en
segments beaucoup plus allongés et plus étroits qu’une zoécie,
toujours dépourvus d’¢bauche polypidienne et de rosettes latéra-
les dans leur partie libre. D’autres ne sont pas cloisonnés et res-
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semblent a des rhizoides tout en conservant leur caractére
encroltant. L’un d’eux, entiérement dépourvu de cloison trans-
versale et rectiligne, a dépassé la frange laiteuse de 14 mm en
5 jours : deux fois plus étroit qu’un bourgeon normal, il avait
poussé deux fois plus vite. Un autre, s’écartant d’abord de la
colonie et divisé en trois segments, a décrit une boucle et s’est
rabattu contre la colonie; au point de contact s'est développé un
foyer cellulaire lenticulaire semblable aux ébauches de rosettes
latérales.

Ces stolons se forment aussi bien sur algue que sur lamelle de
verre. Ils apparaissent aprés une quinzaine de jours en aquarium.
Mais on peut en trouver a la gréve.

FIG. 21.

Expansion de bourgeons expérimentalement libérés de la pression des
bourgeons adjacents. (Chambre claire.)

1, 2 cexpansion d’un bourgeon isolé a l’aiguille 48 h aprés l'intervention;

3, 4 :expansion d’un bourgeon isolé au microcautére 48 h aprés llinter-
vention;

5 cexpansion d’un groupe de 3 bourgeons, 48 h apres lintervention;

6 cexpansion d'un groupe de 3 bourgeons, une semaine apres l'inter-

vention.
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III. i. 2. — Lignées isolées expérimentalement.

Si ’on isole un bourgeon situé au milieu de la frange laiteuse,
en détruisant a laiguille ou au microcautére les bourgeons qui
I'encadrent, il n'y a jamais formation de stolons aberrants.

Au contraire, deés que le bourgeon opéré n’est plus canalisé
entre les bourgeons adjacents, sa croissance axiale ralentit et il
tend a s’¢vaser au sommet. Un bourgeon de 3 mm par exemple,
dont on pouvait escompter une croissance normale de 4 a8 6 mm
par 24 heures, n’a progressé que de i ou 2 mm 48 heures aprés
I’intervention. Il s’est gonflé, élargi, et s’est cloisonné transversa-
lement jusqu’au bout. La pointe s’est évasée en forme de T et
divisée en deux ou trois bourgeons courts par cloisonnement lon-
gitudinal ou oblique irrégulier (fig. 21, i a 4). C’est le début
d’un retour a la croissance périphérique lente qui est celle des
jeunes colonies a partir des ancestrulae.

De méme, un groupe de deux ou trois bourgeons isolés croit
en éventail comme les lobes régénérés au printemps par les
débris des colonies de l’année précédente.

III. 2. — OBSTACLES.

III. 2. i. — Lignées bloquées.

Il arrive qu’un bourgeon de la frange laiteuse soit comprimé,
débordé et bloqué par les bourgeons adjacents. Il se forme alors
un éperon laiteux, conique, épais, qui apparait en relief sur la
trame réguliére de la colonie (fig. 22).

1l s’en forme en abondance si l'on expose au soleil des colo-
nies qui viennent d’étre récoltées a la gréve. Il s’en forme pres-
que toujours contre l'insertion des lamelles d’¢levage a partir de
bourgeons ralentis par un débris végétal ou par une bulle d’air
enfermée dans le mucus qui s’¢coule de la blessure du thalle. Si
l'on cautérise trés légérement la pointe d’un bourgeon, Iésion
trop faible pour arréter sa croissance, suffisante pour la ralentir,
le retard suffit pour que les bourgeons adjacents intacts dépas-
sent le bourgeon opéré, s’évasent et se rejoignent, enfermant
définitivement la pointe cautérisée.

A la suite d’une insolation plusieurs bourgeons peuvent deve-
nir coalescents au sommet par éclatement partiel des cloisons
longitudinales et confluer en un seul éperon terminal.
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Apres arrét de la croissance, la différenciation et 1’¢talement
de la paroi ainsi que le cloisonnement transversal se poursui-
vent normalement a l’extrémité proximale du bourgeon bloqué.
Avec chaque nouvelle loge formée le moignon terminal devient
plus dense, la différenciation et le cloisonnement plus difficiles.
Les zoécies formées sont de plus en plus courtes et de plus en
plus chargées en cellules sphérulaires. Le développement poly-
pidien est ralenti. Il est le plus souvent inhibé dans les loges

Fic. 22.

Bourgeons bloqués par l'expansion des lignées adjacentes. (Chambre claire.)

pré-terminales dont la paroi n’a pu s’é¢taler normalement;
I’ébauche polypidienne de la derniere loge formée peut stagner
plusieurs jours a 1%¢tat de double vésicule ou de tulipe courte,
avec une gaine tentaculaire inachevée, avant de se développer
au ralenti ou d’avorter. La derni¢re cloison transversale est
souvent incomplete; le développement des épines portées par
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les derniéres cloisons est également inhibé. Il arrive qu un oper-
cule se forme, indépendamment de toute ébauche polypidienne,
dans la paroi épaisse du moignon terminal a la place ou il
serait apparu s’il stait formé une loge supplémentaire.

Sur les coupes histologiques d’¢perons de formation récente,
les cellules épithéliales sont palissadiques, hautes et pressées
les unes contre les autres; leurs noyaux sont déformés et leur
cytoplasme, moins basophile que la normale, est fortement
vacuolisé. Les leucocytes sphérulaires sont excessivement nom-
breux et présentent des figures d’altération. Les inclusions
A.P.S. positives envahissent la cavité générale.

Aprés un délai de stagnation de quelques jours a quelques
semaines, l'éperon finit par s’¢claircir et s’affaisser; les cellu-
les sphérulaires disparaissent; le mésenchyme s’organise en un
réseau désordonné de travées funiculaires. Il ne reste bientot
qu’une hétérozoécie triangulaire.

III. 2. 2. — Obstacles naturels. — Rencontre de deux colonies.

Divers obstacles ou aspérités peuvent se trouver a la surface
du thalle sur le trajet du M. membranacea, offrant au front
de prolifération un barrage provisoire ou définitif selon leur
nature, leur étendue ou la vigueur de la colonie : perforations
ou cicatrices en relief du thalle, bord des digitations de l’algue,
Spirorbes, tubes d'Autolytidés, bouquets d’Hydraires, Patina
pellucida (Linné), autres Bryozoaires, épiphytes, etc.

D’une fagon générale l'on observe

— qu’un obstacle saillant mais offrant une pente douce et
une surface lisse est plus aisément franchi qu’un obstacle bas
et abrupt. C’est ainsi que j'ai pu observer une Patina pellucida
de prés de pi cm de haut, a demi recouverte par la frange lai-
teuse dun M. membranacea particulierement actif;

— qu’a hauteur et étendue égales, une surface hétérogeéne est
un obstacle plus efficace qu’une surface lisse;

— qu’un obstacle léger, tube d’Autolytus, cicatrice du thalle
par exemple, aisément franchi par une frange laiteuse moyenne,
arréte définitivement les lignées marginales ou le bord de jeu-
nes colonies;

— que, d’aprés les mesures de croissance quotidiennes rele-
vées en aquarium, le passage d’un obstacle, méme s’ s’agit
d’une perforation ou d’une section franche du thalle, entraine
un ralentissement et une légére réduction provisoire des bour-
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geons; si l'obstacle est rapidement franchi, les bourgeons s’al-
longent de nouveau au-dela et leur prolifération retrouve le
rythme initial. Le ralentissement des bourgeons et leur réduc-
tion sont fonction de la surface de 1’obstacle et du temps néces-
saire pour le franchir.

Un cas particuli¢rement fréquent est la rencontre de deux
colonies ou de deux lobes d'une méme colonie. La croissance
des lignées affectées par la rencontre est bloquée. Une suture
bien visible, double rangée d’hétérozoécies engrenées en che-
vrons, indique définitivement la démarcation entre les deux
lobes. Il arrive qu’un petit groupe de lignées déborde 1’obsta-
cle et recouvre le zoarium adverse sur quelques centimétres,
présentant tous les symptdomes d’une croissance lente et diffi-
cile, zoécies courtes et ramassées, renforcement de 1’exosqne-
lette, réduction par gradins du front de prolifération.

Il est facile de provoquer expérimentalement une rencontre :
i! suffit de choisir une digitation de Laminaire recouverte sur
ses deux faces par deux M. membranacea dont les franges lai-
teuses développées annoncent une croissance rapide. On coupe
I’algue au ras de la frange laiteuse la plus avancée qui con-
tourne la section, passe sur 1’autre face du thalle et pousse direc-
tement vers l'autre colonie. Selon Il’angle de la rencontre on
peut distinguer deux cas extrémes

— En cas d’affrontement axial, 1’arrét est brutal. Jusqu’au
moment ou les pointes des bourgeons se touchent 1'on n’observe
aucune perturbation, aucun ralentissement anormal de la crois-
sance, aucun effet de répulsion ou tactisme négatif. Dés que
les pointes des bourgeons se heurtent, elles se déforment, épou-
sant tous les festons, tous les interstices de la frange laiteuse
opposée pour s’engrener exactement. Pris entre [’obstacle et
la poussée des régions précédentes, dont la différenciation et
I’6talement se poursuivent, l’apex se renfle et se cambre. Le
bord légérement redressé des deux franges laiteuses face a face
évoque le tout début d’une phase bilaminée dressée qui n’évo-
luerait pas. Il peut arriver que les bourgeons appartenant a la
colonie la plus rapide se rabattent en enfermant la pointe des
bourgeons opposés.

— Lorsqu'une colonie en aborde une autre selon un angle
aigu ou tangentiellement, elle ne parvient jamais a recouvrir
le zoarium adverse. Les lignées affectées par 1’obstacle ont ten-
dance a dévier : bloquée d'un cdté par l’obstacle, entrainée de
l'autre par le bourgeon adjacent encore libre, la pointe du hour-
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geon se déforme et se courbe, exergant une pression sur le
bourgeon voisin qui dévie a son tour. L’effet de proche en
proche est bientdt amorti par la résistance des lignées voisines
poussant ¢énergiquement dans la direction initiale. Les bour-
geons bloqués s’amenuisent et la suture est alors marquée par
une série d’¢perons coniques.

I11. 2. 3. — Obstacles artificiels.

On peut interposer sur le parcours du M. membranacea des
lames de verre, d’argent ou de platine, insérées verticalement
ou selon un angle variable dans le thalle de I’algue.

Pour des angles compris entre 90° et 1200, plus de 25 %
des sujets parviennent a s’installer sur 1’obstacle artificiel aprés
un temps d’arrét allant de quelques heures a 48 heures. Dans
le cas le plus favorable, les bourgeons peuvent surmonter 1'ob-
stacle, en parcourir les deux faces et se réinstaller de 1’autre
coté sur la cuticule végétale. Le pourcentage de réussite est
le méme sur verre, argent, ou platine.

Deux conditions sont nécessaires pour que les bourgeons puis-
sent pousser sur le support expérimental

— il faut que celui-ci soit parfaitement immobile; 1’¢chec est
certain s’il y a le moindre jeu dans l’insertion de la lame;

— il faut que I’angle imposé a la pointe des bourgeons soit
supérieur ou égal a g>% tout obstacle surplombant est infran-
chissable.

Les bourgeons sont d’abord bloqués par l’obstacle. La diffé-
renciation de la paroi et le cloisonnement transversal se pour-
suivant, les bourgeons deviennent de plus en plus courts et ren-
flés. L’apex se redresse et la partie terminale de la face basale
s’applique contre Il'obstacle. La pointe des bourgeons, si la
réduction n’est pas excessive, peut alors glisser le long de Ia
lame et s’y installer. Lorsque 1’adhérence est insuffisante, le
bourgeon s’altére; si on retire 1’obstacle aprés un arrét de 24
heures, les bourgeons écourtés peuvent reprendre leur croissance
sur l’algue. Au bout de 48 heures l'arrét est définitif et la
lésion irréversible.

Dans les dernicres loges formées pendant la période d'arrét
le développement des polypides est toujours en retard sur celui
des polypides de méme rang dan” les lignées voisines demeurées
libres, il est complétement inhibé dans la derniére loge des
lignées bloquées ainsi que dans les zoécies coudées a la base
d’un obstacle franchi.
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Au contraire, lorsque la frange laiteuse parvient au bord d’une
section ou d’une perforation du thalle ou encore au sommet
d’une lame obstacle, la pointe des bourgeons se rabat une pre-
miére fois sur la tranche, une deuxiéme fois pour passer sur la
face inférieure du support. Il n'y a pas discontinuité dans 1’ad-
hérence de la face basale au substrat et le passage est toujours
facile. Le franchissement de 1'obstacle est cependant marqué
par un léger ralentissement de la prolifération, plus marqué
si l’angle imposé a la pointe du bourgeon est plus aigu. Les
polypides des zoécies coudées se développent jusqu’au stade
fonctionnel.

Il ressort de ces quelques observations

— que l’adhérence au substrat de la pointe du bourgeon est
indispensable a sa progression;

— que la différenciation de la paroi et le cloisonnement trans-
versal se poursuivent indépendamment de la progression du
sommet, mais deviennent de plus en plus lents a mesure que
I’étalement de la paroi est limité;

— que le développement du polypide n’est possible que si
la différenciation et 1’¢talement de la paroi sont normaux.
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CHAPITRE 1V

IV. — ABLATION ET REGENERATION
DE LA POINTE DU BOURCEON.

La régénération de bourgeons sur les bords coupés ou lacérés
du zoarium, ou a l'intérieur des déchirures, est un phénomeéne
trés général. Dans certaines conditions, et en particulier a la
suite d’une blessure, la paroi déja complétement différenciée et
organisée a la faculté de reformer un foyer embryonnaire capa-
ble de proliférer. La régénération est d’autant plus rapide que
les tissus sont plus jeunes et intervient préférentiellement dans
I’axe de la croissance normale des lignées qui y participent. Si
I'on découpe une grande colonie en morceaux égaux de quel-
ques centimétres carrés, 1'on obtient presque toujours la régéné-
ration de bourgeons le long de la section distale; rapide lorsque
la section passe au niveau des jeunes loges inachevées (24 a 4S
heures), la reconstitution de nouveaux bourgeons devient d’au-
tant plus lente et plus difficile que la section traverse des régions
plus agées de la colonie. Sur les sections latérales, dans les régions
jeunes, la régénération est possible, mais toujours plus lente a
niveau égal que la régénération distale, sauf a proximité de la
frange laiteuse ou s’ajoute a la formation de nouveaux bour-
geons l'expansion par bipartition des lignées marginales. Excep-
tion faite des sections passant dans des régions encore incomplé-
tement organisées, frange laiteuse et zoécies inachevées de for-
mation récente, 1’on n’obtient jamais en aquarium la régénéra-
tion de bourgeons sur la section proximale.

Sectionnés a un niveau quelconque les bourgeons de la frange
laiteuse ne sont pas détruits malgré la chute de leur turgescence
et la pénétration d’eau de mer dans la cavité générale. La plaie
se ferme et un nouvel apex se reforme a partir de la zone de
cicatrisation. L’ablation de l'apex arréte immédiatement la crois-
sance de la lignée opérée bien que soient apparemment intactes
les régions moyenne et proximale du bourgeon ou les mitoses
épithéliales étaient les plus abondantes. Bien qu’elle ne soit pas
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négligeable, la perte de la turgescence n’est pas seule en cause

apreés cautérisation de 1’apex, limitée au groupe des cellules palis-
sadiques apicales et n’entrainant pas la rupture de la paroi, la
croissance s’arréte net, et cette fois définitivement, car la recon-
stitution d'un nouvel apex n'est plus possible. La cautérisation
partielle de la moitié droite ou gauche du sommet n’arréte que
le coté bralé, le coté intact continuant a pousser en un demi-
bourgeon étroit. Un bourgeon opéré isolément est bientdt débor-
dé et étouffé par les bourgeons adjacents. Il est plus commode
et plus slr de pratiquer l'intervention par groupes de bourgeons.

La régénération de la pointe, aprés ablation de la moitié dis-
tale du bourgeon a 1’aide d’une simple lame de rasoir, a d’abord
été suivie par le cinéma accéléré. Le niveau 1/2 de la section a
été choisi de facon a traverser la région la plus riche en multi-
plications cellulaires et des tissus encore peu différenciés mais
déja en voie d’¢talement, tout en éliminant complétement les
cellules palissadiques apicales.

L’opération provoque la dissociation d'une partie des cellules
sphérulaires et 1’¢clatement de quelques cellules a inclusions, soit
effet de choc, soit 1ésion par l'eau de mer qui s’infiltre dans la
cavité générale. Le liquide coelomique s’écoule par la blessure,
entrainant une partie des débris qui contribuent a colmater la
plaie dont la lévre frontale est 1égérement rabattue vers le sub-
strat par le passage de la lame de rasoir. Les lévres de la plaie
se rapprochent progressivement et se soudent au bout de quatre
a six heures. L’obturation compléte est marquée par un boule-
versement du contenu de la cavité générale qui rappelle le reflux
observé lors de la fermeture d’une cloison transversale. Puis les
cellules épithéliales qui deviendront les nouvelles cellules apica-
les du sommet reconstitué s’élévent progressivement et retour-
nent a 1’¢tat palissadique. Le nouveau sommet se gonfle et s’ar-
rondit. Malgré 1’arrét brutal de la croissance que la prise de
vue met en évidence, le cloisonnement transversal et la différen-
ciation des parties proximales continuent normalement et le
bourgeon reconstitué, dense, turgescent, est plus court que le
demi-bourgeon initial.

La croissance reprend 16 a 20 heures aprés l'intervention.
Aprés quelques pulsations curieuses du nouveau sommet dont
laspect n’est pas encore tout a fait normal, 1’oscillation des cel-
lules palissadiques apicales réapparait. Entre la fermeture de la
plaie et la reprise de la croissance, quelques heures ont été néces-
saires a la réorganisation de l’apex.
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Parallélement a la prise de vue, la régénération de I’apex a été
suivie par l’histologie sur piéces fixées au Bouin aqueux, au Zen-
ker et au Champy, 4, 8, 12, 18, 24, 36 et 48 heures aprés exci-
sion de la moiti¢ distale des bourgeons; les coupes ont été colo-
rées par 1’A.P.S., le Picro-Indigo-Carmin et la Fuchsine d’Alt-
mann.

Au bout de 4 heures, la plaie encore ouverte est déja bien
réduite (fig. 23, 1). L’*pithélium frontal a débordé 1ectocyste
sectionné et s’est coudé vers le substrat; les quelques cellules qui
ont ainsi glissé hors de la protection de 1’ectocyste et participent
a la fermeture de la plaie se sont élevées et étirées. Mais elles
ont encore les caractéres cytologiques du stade auquel elles se
trouvaient au moment de lintervention : leur cytoplasme est
moins basophile que celui des cellules apicales normales et ne
présente pas le plateau de sécrétion qui caractérise celles-ci; les
mitochondries sont ponctiformes; les inclusions lipidiques sont
volumineuses. Au bord de l'orifice, quelques cellules lésées par
le contact de la lame s’agglomérent en amas tératologiques. La
lévre basale montre une évolution semblable qui porte cepen-
dant sur un nombre plus restreint de cellules. Un bouchon an-
histe, A.P.S. positif, englobant des sphérules isolées, comble
Porifice et provient de 1’6coulement du liquide de la cavité géné-
rale.

Aprés 8 heures (fig. 23, 2), la blessure est toujours compléte-
ment fermée. La suture des lévres de la plaie est encore indi-
quée par des irrégularités de 1’alignement épithélial, par un
paquet de cellules agglomérées, accidents de la cicatrisation, ou
par des sphérules enfermées entre les cellules épithéliales.

En coupe sagittale, le double coude des lévres de la plaie donne
au nouveau sommet une section quadrangulaire. En continuité
avec les couches profondes de 1’ectocyste, une fine cuticule recou-
vre les nouvelles cellules apicales. Celles-ci, plus hautes, tendent
a s’étirer en navettes renflées au centre par le noyau; elles sont
toujours chargées d’inclusions lipidiques et leurs mitochondries

sont toujours ponctiformes.

La continuité du peritoneum est rétablie. Mais les cellules
des deux couches se sont vidées de leurs inclusions et transfor-
mées au niveau de la cicatrice en éléments arrondis groupés en
un massif épais et reliés aux cellules épithéliales par de fins tra-
bécules cytoplasmiques beaucoup plus évidents que sur le bour-
geon sain.
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Le bouchon A.P.S. positif a disparu ou est repoussé a l’exté-
rieur. La cavité générale, trés appauvrie, est parsemée de débris
ou dominent les sphértdes isolés. On observe quelques cellules

12h 18 h

Fic. 23.
Régénération du sommet aprés ablation de la moitié distale du bourgeon.

Aspect de la zone de cicatrisation 4, 8, 12 et 18 heures apres lintervention
(Coupes sagittales. Trichrome de Prenant, chambre claire.)
S : substrat.
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sphérulaires libres, arrondies, a sphérules peu nombreuses : il
s’agit probablement de jeunes stades arrachés a la paroi, les sta-
des plus évolués, a réseau cytoplasmique fragile, ayant été dis-
sociés.

Douze heures aprés lintervention (fig. 23, 3), le sommet
régularisé, arrondi et renflé, surplombe la coupure qui marque
sur le thalle I'emplacement de la section. La cavité générale
s’est a nouveau remplie de liquide coelomique et enrichie de
nouvelles cellules sphérulaires saines. La plupart des débris ont
été éliminés. L’ectocyste néoformé s’est renforcé. Les cellules épi-
théliales terminales sont devenues franchement palissadiques
un plateau cytoplasmique encore flou indique une frontiére entre
la masse basophile de la cellule et le pole clair situé sous 1’ecto-
cyste; les inclusions lipidiques s’estompent et se résorbent; les
mitochondries sont toujours ponctiformes. Au niveau de la plaie
le massif mésenchymateux est plus épais.

Aprés 18 heures (fig. 23, 4), le sommet reconstitué a nette-
ment déhordé l'emplacement de la coupure. La croissance a
repris. Les nouvelles cellules palissadiques dont I’oscillation a
repris ou est sur le point de reprendre ont un aspect presque
normal : le plateau de sécrétion est net; la surcharge lipidique
est presque entiérement résorbée; les premiers chondriocontes
apparaissent parmi une majorit¢é de mitochondries ponctiformes.
Les accidents cicatriciels ont disparu. Les cellules du mésen-
chyme terminal se sont espacées, étoilées et le réseau indiféren-
cié apical est rétabli.

Rejoint par le cloisonnement transversal pendant la période de
réorganisation, le bourgeon de 18 heures est trés court. Aprés
24 heures, il s'est allongé et a progressé de plus de i mm : la
croissance est suffisamment active pour distancer a nouveau le
cloisonnement transversal. Le bourrelet pré-terminal basai réap-
parait un peu plus tard; il est net a 36 heures.

L'analyse, par numération, de la répartition des mitoses,
réveéle qu’aucune division n’a lieu parmi les cellules épithéliales
qui participent a la reconstitution de l’apex, bien que la section
ait traversé la région ou la prolifération cellulaire était la plus
intense (fig. 24); 4 et 8 heures aprés l’intervention il n’y a pas
de multiplications cellulaires a proximité de la plaie. Quelques
mitoses sont encore visibles dans la région tout a fait proxi-
male des bourgeons opérés, la plus éloignée des tissus 1ésés et
vraisemblablement moins affectée par la secousse opératoire (cel-

lules sphérulaires intactes). Au bout de 12 heures, cette région
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a ¢té absorbée dans une nouvelle loge et les mitoses sont excep-
tionnelles aussi bien sur lepithélium basai que sur I’épithélium
frontal des bourgeons écourtés. A 18 heures, coincidant avec la
reprise de la croissance, les multiplications cellulaires réappa-
raissent, pour la plupart groupées prés du nouveau sommet sur
la. face basale. A 24 heures, elles sont nombreuses dans tout
I’épithélium basai, mais encore rares dans 1’¢pithélium frontal

4 h

~ir b
8 h
1
12h
18 h
24 h
48h

Régénération du sommet agrés ablation de la moitié distale du bourgeon.
Récapitulation des étapes de la reconstitution du sommet avec, pour chaque
stade, l'indication de la répartition des mitoses.
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ou elles sont limitées a 1’extrémité proximale. 36 heures aprés
I'intervention la répartition des mitoses est normale et lon
retrouve la zone apico-frontale inactive des bourgeons normaux.

La cicatrisation et la régénération de 1’apex, aprés ablation
expérimentale, est une simple dédifférenciation in situ des tissus
préexistants. Il n’y a ni intervention de cellules migratrices ni
foyer cicatriciel de multiplications cellulaires. L’ablation ou la
cautérisation de l'apex arrétent la croissance, mais n’arrétent
pas la différenciation de la région proximale des bourgeons
opérés et le cloisonnement transversal. Aprés la fermeture de la
plaie, une période de réorganisation est nécessaire avant la
reprise de la prolifération interrompue par l’intervention, période
au cours de laquelle les cellules de la zone de cicatrisation se
modifient et acquiérent les caractéristiques cytologiques des cel-
lules apicales normales, hauteur cellulaire, basophilie, spécialisa-
tion du podle externe et partage de 1’activité sécrétrice, chondrio-
contes, inclusions lipidiques de faible volume. La reprise de la
prolifération coincide a la fois avec la reconstitution d’un apex
normal et avec la reprise de l’oscillation périodique des cellules
apicales.

La régénération totale de bourgeons, aprés une section passant
au ras des premiéres cloisons transversales, a fait 1’objet d’une
étude histologique. Plus lente que la régénération partielle, elle
suit un processus général semblable : dédifférenciation des cel-
lules épithéliales et mésenchymateuses sur les bords de la plaie
sans qu’interviennent des migrations ou divisions cellulaires. La
transformation locale des tissus n’affecte qu’un trés petit nom-
bre de cellules et la régénération aboutit a la reconstitution d’un
bourgeon trées court dont les cellules palissadiques apicales, peu
nombreuses, sont couchées dans le sens de 1’¢longation du bour-
geon.
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CHAPITRE V

V. — LA REGENERATION PROXIMALE.

Au lieu d’exciser la partie distale des bourgeons on peut au
contraire l’isoler par une section passant a un niveau quelcon-
que de la frange laiteuse, en dénudant le thalle de I’algue en
arriére de la section. Le fragment conservé survit, cicatrise, se
cloisonne et s’¢tend par étalement résiduel. On observe en géné-
ral la régénération le long de la section de bourgeons orientés
en sens inverse de la direction de croissance primitive, munis
d'ébauches polypidiennes et limités par la premiére cloison trans-
versale formée par étalement résiduel.

Un fragment complétement isolé s’épuise vite, avant que des
polypides fonctionnels capables d’en assurer la nutrition aient
pu se développer dans les quelques loges formées par croissance
résiduelle; 1’avortement de la régénération proximale n’est pas
significatif. Les fragments attenants a la colonie d’origine, qui
ne regoivent plus rien des lignées auxquelles appartenaient les
bourgeons sectionnés, sont nourris et entrainés par la colonie
leur croissance et leur régénération proximale sont toujours plus
actives prés de la colonie et décroissent a mesure que l'on s’en
¢éloigne; elles dépendent dans une certaine mesure de la vitalité
de la colonie d’origine et on observe une certaine concordance
entre le rythme de la croissance de celle-ci et l'intensité du
bourgeonnement proximal du fragment attenant. C’est pourquoi
l’analyse des résultats a été établie ici par lots de 25 exemplai-
res ayant subi une intervention similaire, et le pouvoir régéné-
rateur défini par le pourcentage global de lignées opérées pré-
sentant dans un délai donné, soit une semaine, des signes de régé-
nération inversée.

L’incision ne passe pas exactement au méme niveau pour tous
les bourgeons sectionnés en raison de la courbure du front de
prolifération et de l’alternance des premicres cloisons transver-
sales (fig. 25). Pour chaque lot, le niveau moyen des sections,
choisi selon les normes des expériences précédentes, passait : au
point A, entre A et 1/3, a 1/3, entre 1/3 et 1/2, a 1/2 entre 1/2
et 2/3, a 2/3, entre 2/3 et les premiéres cloisons transversales
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(zone d’éclaircissement qui prépare une nouvelle loge) et juste
au-dela des premiéres cloisons, intervalles comme toujours pro-
portionnels a la dimension des bourgeons opérés.

FiGg. 25.
Régénération proximale. — Schéma du découjxige utilisé.
En pointillé, les parties détruites.
D crégénération distale de la colonie;

M régénération marginale de la colonie;
A crégénération angulaire de la colonie et du fragment attenant;
P ;régénération  proximale du fragment.

Lorsque la section passe en A, le segment conservé ne com-
prend que les cellules palissadiques apicales et le réseau mésen-
chymateux indifférencié terminal; il est dépourvu de réserves
figurées importantes et de cellules sphérulaires. La pointe isolée
du bourgeon ne peut s’étaler et sa paroi ne se différencie pas;
elle évolue vers une forme globuleuse close, moignon dense et
stagnant de hautes cellules palissadiques, plus ou moins altérées,
enrobant un noyau de mésenchyme indifférencié.

Les segments un peu moins courts, isolés par une section pas-
sant entre A et 1/3, c’est-a-dire au niveau ou commence 1évo-
lution des marques colorées, forment des loges « bipolaires »
les cellules épithéliales qui participent a la cicatrisation, déja en
voie d’¢talement au niveau de la section, tendent a s’¢lever et a
reconstituer un deuxiéme apex proximal. L’apex initial pro-
gresse 1égérement; entre les deux la paroi s’¢tale et se différencie.
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Ces loges, limitées par deux sommets opposés, peuvent conte-
nir soit un glomérule central, bourgeon polypidien avorté, soit
une ébauche polypidienne saine apparue indépendamment de
toute cloison transversale, adossée contre 1'une des parois latéra-
les et orientée indifféremment vers l'un ou l’autre pdle de la
loge, ou encore transversalement comme hésitant entre les deux
directions possibles (fig. 27, i). Une cloison transversale peut se
former dans les lignées les plus évoluées, portant un bourgeon
polypidien normalement orienté ou inversé selon qu’il apparait
sur la face distale ou sur la face proximale de la cloison; celle-
ci peut méme porter deux boutons polypidiens opposés dos a
dos. Mais la différenciation de la paroi reste incompléte et la
communication avec les lignées adjacentes de la colonie mére
ne peut s’établir, au moins dans les délais de 1’observation; le
développement polypidien et la régénération avortent aprés épui-
sement du fragment.

A 1/3, la section traverse la paroi au niveau ou le déplace-
ment des marques colorées est déja sensible et ou les mitoses
épithéliales frontales deviennent plus fréquentes; le peritoneum
du fragment comprend des réserves figurées plus importantes et
quelques cellules sphérulaires. L’¢talement résiduel est suffisant
pour que chaque bourgeon sectionné puisse développer au moins
une loge avec polypide et rosettes latérales assurant la trans-
mission de proche en proche des réserves a partir de la colonie
nourriciére et le renouvellement des ressources énergétiques con-
sommées. Un véritable bourgeonnement proximal déborde Ia
ligne qui marque sur l’algue l’emplacement de la section. Dans
les loges cicatricielles, plusieurs bourgeons polypidiens sont
inversés.

Le terme de loges cicatricielles désigne ici celles de la pre-
miére rangée formée en avant et au niveau de la section, a
partir de tissus préexistants, par 1’¢talement résiduel normale-
ment orienté du fragment opéré : loges dont plus de la moitié
est située en avant de la section, limitées proximalement par
une cloison transversale, par la cicatrice ou par un blastéme de
régénération (fig. 26, II).

Lorsque la section s¢loigne du sommet et traverse une région
ou la paroi plus étalée et plus surchargée d’inclusions massives
est plus fragile, il devient difficile d’éviter une certaine perte de
matériaux (éclatement de cellules sphérulaires et de cellules a
inclusions provoqué par la secousse opératoire et la pression de
la lame de rasoir). Corrélativement apparaissent des loges cica-
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Pic. 26.
Régénération proximale. — Les différentes catégories de loges cicatricielles
l'ébauche polypidienne par rapport aux
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: définition de la loge cicatricielle

de la loge cicatricielle.
A

cloisons transversales

4 : loge enti¢crement formée en avant de la section S;

5 loge dont la cloison proximale a été formée a partir de la prolifé-
ration du bourgeon de régénération;

6 : loge en partie formée a partir des tissus préexistants

la prolifération du bourgeon de régénération.

L'emplacement et l'orientation des poly-
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formée par
loges cicatricielles géantes.
pides sont indiqués par l'opercule et par le point d’insertion du muscle

grand-rétracteur.

: monstre bi-orienté (d’aprés nature).
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tricielles géantes qui proviennent de l’avortement des premiéres
cloisons transversales comme en témoigne la présence courante
d’apophyses internes calcifiées ou de demi-cloisons.

Lorsque la 1ésion est grave, les loges géantes sont trés étirées
(3 a 4 loges normales); elles sont vides ou renferment i, 2 ou
méme 3 glomérules polypidiens avortés. Lorsque la lésion est
légére, elles sont moins allongées (i % a 2 loges normales) et
sont habitées (fig. 26, III) : soit par un polypide repoussé a
l’extrémité distale et normalement orienté (fig. 26, 7), soit par
un polypide proximal fréquemment inversé, soit par un poly-
pide médian indifféremment orienté (fig. 26, 8), soit par deux
polypides : ceux-ci peuvent &tre tous deux normalement orien-
tés (fig. 26, 8), tous deux inversés (fig. 26, 9) ou encore en oppo-
sition. Dans ce dernier cas, le polypide distal est normalement
orienté et le polypide proximal inversé (fig. 26, 9); le contraire
est exceptionnel. Seuls les polypides proximaux normalement
orientés et distaux inversés se forment contre une cloison trans-
versale. Les autres se forment a l'angle de la face frontale et de
I'une des cloisons latérales a laquelle restera fixé le muscle grand-
rétracteur. Les loges vides, géantes ou de dimension normale,
lorsqu’elles sont groupées, génent la régénération en établissant
le long de la section un glacis de tissus appauvris.

De 1/3 a 2/3, le pouvoir régénérateur et le pourcentage de
polypides inversés dans les loges cicatricielles augmentent a
mesure que le fragment conservé est plus riche et que, sa crois-
sance résiduelle étant plus rapide, la communication avec la
colonie nourriciére est plus rapidement et plus largement éta-
blie. Le pourcentage de lignées régénérées et l'intensité du bour-
geonnement proximal sont maxima a 2/3 malgré un pourcen-
tage ¢élevé de loges cicatricielles géantes vides ou partiellement
vides. Les bourgeons de régénération les plus proches de la
colonie peuvent former jusqu’a 3 nouvelles loges inversées en
une semaine. Lorsque la section se rapproche des premiéres
cloisons transversales et, pour un certain nombre de bourgeons,
traverse la région éclaircie qui annonce la prochaine loge, le
pouvoir régénérateur et linversion des polypides cicatriciels
diminuent, bien que la 1ésion opératoire soit moins grave et
que le pourcentage de loges géantes vides soit plus faible.

Lorsque la section passe au niveau des premicres cloisons en
formation, la plupart des ébauches polypidiennes des loges cica-
tricielles existent avant l’opération et leur orientation est déter-
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FiG. 27.

Régénération proximale de fragments defranges laiteuses. - Intensité du

bourgeonnement proximal en fonction duniveau de la section. (Chambre
claire.)

1
2
3

: section simple entre A et 1/3;
: section simple entre 1/3 et 1/2;

: section a 1/2 + cautérisation de la pointe des bourgeons (en poin-

tille : les parties bralées) ;

: section simple a 2/3;

: section simple en arriére des premicres cloisons transversales en for-

mation.
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T ABLEAU
1. — SECTION SIMPLE.
Niveau de 1 2
la section Sujets présen- Nombre de
(25 sujets) tant signes de lignées
régénération sectionnées

A — 1/3 14 416
1/3 15 455
173 — 12 16 474
1/2 13 504
1/2 — 2/3 15 508
2/3 17 506
2/3 — Cl1 16 432
Cl 6 457

2. — SECTION + CAUTERISATION.
1 2
1/2 24 506
2/3 23 485
cl 10 462
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II. — Régénération proxinuiltl Analyse des résultats expérimentaux.

Etat des sujets 8 joum aprés lintervention.

3
Nombre de
lignées
régénérées

138
31,45 %

257
56,26 %

257
54,22 %

216
42,85 %

267
52,56 %

290
57.31 %

242
56,02 %

131
28,66 %

423
83,59 %

414
85.36 %

168
36.36 %

4
Lignées
régénérées dont
la loge cicat. est
habitée

78

127

175

153

201

192

162

88

339

330

138

minée. Les polypides cicatriciels inversés deviennent exception-
nels. Le pouvoir régénérateur tombe brusquement. La plupart
des bourgeons de régénération qui ont pu se former avortent
aprés quelques jours de stagnation.

5 6 n 8
Loges bipolaires Ebauches polyp, Polyp, cicat. Polyp, cicat.
saines dans inversés inversés
loges cicat. appartenant
lignée régénérée
147 133 31 25
3533 % 31,97 % 2331 %
38 199 60 44
835 % 43,74 % 30,15 %
19 234 98 85
4,01 % 49,37 % 41,88 %
6 232 50 43
1,19 % 46.03 % 21,55 %
4 254 80 71
0,79 % 50 % 31,49 %
0 237 78 74
46,84 % 32,65 %
0 251 54 54
58.10 % 21,51 %
0 309 12 10
67,61 % 3.88 %
Monstres 6 7 8
332 163 152
65,61 % 49,09 %
353 158 151
72.99 % 44,75 %
291 35 33
62.99 % 12,02 %

9
Loges cicat.
géantes

41
9.85 %

133
29,23 %

169
35,65 %

207
41,07 %

276
5433 %

300
59,28 %

106
24,54 %

26
5,69 %

110
21,94 %

128
26,39 %

31
6,80 %

Le tableau II, i, expose les résultats obtenus pour chaque
niveau opératoire. Ont été considérées comme participant au
bourgeonnement proximal les lignées dont le blastéme de régé-
nération est suffisamment actif pour déborder la ligne qui mar-
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que sur l’algue I’emplacement de la section. Les principales don-
nées, exprimées en pourcentages, ont été traduites en courbes
simples ayant pour abscisse le niveau moyen de la section et
pour ordonnée

I. — Le pourcentage de lignées opérées participant au bour-
geonnement proximal (Coi. 3).
II. — Le pourcentage de polypides inversés parmi les loges

cicatricielles, calculé non sur ’ensemble des lignées opé-
rées mais d’aprés le nombre de polypides ou d’¢bauches
polypidiennes saines (Coi. 7/Col. 6).

III. — Le pourcentage de polypides inversés parmi les loges
cicatricielles habitées des lignées régénérées (Coi. 8/
Coi. 4).

Les courbes I et II ont un profil analogue, avec une dépression
a 1/2, accident qui coincide avec le nombre le plus faible de
sujets montrant des signes de régénération, et avec une forte élé-
vation du pourcentage de loges cicatricielles géantes vides et
parmi elles, les plus allongées et les plus tératologiques.

La courbe I exprime le pouvoir régénérateur en fonction du
niveau de la section; faible lorsque le segment conservé est trés
court, le pouvoir régénérateur augmente a mesure que la sec-
tion s’¢loigne du sommet, exception faite de la dépression en
1/2 qui correspond a la lésion opératoire la plus grave, et atteint
son maximum a 2/3. Il tombe brusquement lorsqu’une cloison
préalable sépare la zone de cicatrisation et le blastéme de régéné-
ration des réserves incluses dans le bourgeon et détermine irré-
versiblement 1’orientation des polypides de la loge cicatricielle.

L’examen lignée par lignée confirme et précise la relation qui
apparait sur les courbes entre le pouvoir régénérateur et l'inver-
sion des polypides cicatriciels (Tableau III). Tant que la section
passe en avant des premiéres cloisons transversales

— La majorité des lignées dont la loge cicatricielle est habitée
régénérent quelle que soit l'orientation du polypide qui l’occupe.

— Plus de la moitié des polypides cicatriciels appartenant aux
lignées régénérées conservent une orientation normale; mais la
plupart des polypides inversés appartiennent aux lignées régé-
nérées.

— Enfin, les polypides des loges régénérées a l'angle de la
colonie nourriciére ou sur le bord libre du fragment opéré, per-
pendiculaires ou obliques par rapport aux lignées qui leur ont
donné naissance, sont toujours orientés vers le bourgeon de régé-
nération qui leur fait suite.
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Fic. 28.

HV

Régénération proximale. Intensité de la régénération et de l’inversion des
polypides dans les loges cicatricielles en fonction du niveau de la section.

En abscisse, le niveau de la section; en ordonnées

courbes I et I’ : le % de lignées régénérées. Tableau II, coi. 3;
courbes II et II” : % de polypides inversés dans les loges
habitées, Tableau II, coi. 7/col. 6;

courbes IIT et III’ ; % de polypides inversés dans les loges

habitées des lignées régénérées, Tableau II, coi. 8/col. 4.

cicatricielles

cicatricielles



T asLeau III. —- Régénération proximale selon la présence et lorientation des ébauches polypidiennes
dans les loges cicatricielles.
(R : nombre de lignées régénérées).
(NR : nombre de lignées non régénérées).

Polypide cicat. Polypide cicat.
Loges cicat. vides Loges cicat. habitées normalement orienté inversé
Niveau de
la section 1
R. N.R. R. N.R. R. N.R. R. N.R.
A — 1/3 60 223 78 55 53 49 25 6
21,20 % 58,64 % 51,96 % 80,64 %
1/3 129 127 127 72 83 56 44 16
50,39 % 63,82 % 59,71 % 73,33 %
1/3 — 1/2 82 158 175 59 90 46 85 13
34,16 % 74,78 % 66,17 % 86,73 %
1/2 63 219 153 78 110 72 43 7
23.16 % 65,95 % 60,40 % 86 %
1/2 — 2/3 66 188 201 53 130 44 71 9
25,98 % 79,13 % 74,71 % 88,75 %
2/3 98 171 192 45 118 40 74 4
36,43 % 81,01 % 74,60 % 94,87 %
2/3 Cl 79 102 162 88 109 88 54 0
43,64 % 64,94 % 55,33 % 100 %
Cl 43 105 88 221 78 219 10 2

29,05 % 28,48 % 26,26 % 90 %

anvinti
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Si I'inversion des polypides cicatriciels n'est pas obligatoire, il
semble malgré tout qu’elle soit une conséquence de la présence
dun blastéme de régénération. Celui-ci, inversant localement le
sens de la prolifération, donc de la différenciation de la paroi,
peut influencer les tissus limitrophes préexistants, contrecarrer
leur polarité initiale, et agir sur le point d’apparition de la vési-
cule polypidienne la plus proche.

Les maxima des courbes I et Il ne coincident pas. Malgré un
pourcentage équivalent de lignées régénérées et un bourgeonne-
ment proximal plus intense, l'inversion polypidienne est propor-
tionnellement plus faible a 2/3 qu’a 1/3. Cete différence persiste
si, admettant qu’il existe une relation entre l’orientation du
polypide et la présence d’un blastéme de régénération, 1’on éta-
blit le taux d’inversion non plus d’aprés le nombre total d’ébau-
ches polypidiennes dans les loges cicatricielles, mais d’aprés le
nombre de lignées régénérées dont la loge cicatricielle est habi-
tée (Courbe III). On peut en déduire que, dans les conditions
expérimentales données, l'influence du blastéme de régénération
sur les tissus limitrophes est d’autant plus puissante que ce blas-
tétme se forme dans une région moins différenciée de la paroi.

On peut arréter l'étalement résiduel du sujet en cautérisant
la pointe des bourgeons aprés les avoir sectionnés selon la métho-
de précédente.

La lésion déborde un peu la brilure proprement dite et peut
troubler la cicatrisation si l'incision a été pratiquée trop pres
de la partie cautérisée. C’est a partir des sections a 1/2 qu’il
reste entre les deux lésions une région saine suffisante pour que
I'on puisse tenir compte des résultats. D’un autre coté, si la bri-
lure est trop légére, la prolifération distale du sujet peut repren-
dre et déborder le bouchon de tissus coagulés.

Les témoins cautérisés ont été coupés a 1/2, 2/3 et au niveau
des premiéres cloisons transversales.

Bien que la cautérisation bloque 1’¢talement résiduel, la dif-
férenciation de la paroi et le cloisonnement se poursuivent jus-
qu’a la limite des tissus brilés; selon la dimension de la région
saine, qui dépend a la fois du niveau de la section et de la
dimension du bourgeon opéré, i a 4 zoécies courtes peuvent se
développer entre les deux Iésions, occupées par des polypides
sains.
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La cautérisation intensifie considérablement la régénération
des témoins 1/2 et 2/3 (Tableau II, 2). Le pourcentage de lignées
régénérées est beaucoup plus élevé que dans le cas d'une incision
simple (77 % contre 42 % a 1/2, 78 % contre 57 % a 2/3), élé-
vation qui correspond au fait que presque tous les sujets régé-
nerent, présentant le long de la section un front serré de bour-
geons vigoureux chargés de cellules sphérulaires. Dans les loges
cicatricielles, les polypides sont plus nombreux et se développent
plus vite. Les loges géantes, et surtout les loges géantes vides,
sont moins fréquentes et moins étirées : sur les courbes I' et II’
l'accident tératologique en 1/2 des courbes I et II a disparu. Le
pourcentage de polypides inversés est plus fort que lors d’une
incision simple mais n’augmente pas dans les mémes proportions
que le pouvoir régénérateur.

Il faut signaler enfin la formation de monstres, rares mais
frappants, qui donnent une image des forces contradictoires qui
s’exercent sur les tissus de la loge cicatricielle : tulipes polypi-
diennes orientées perpendiculairement a l’axe longitudinal de
la loge, étirées entre deux gaines tentaculaires embryonnaires
dirigées vers les deux pdles opposés de la loge. Certaines avortent
trés tot. Quatre d'entre elles se sont développées jusqu’a former
deux opercules aux deux extrémités de la loge et montraient
une anse digestive déformée. Deux d’entre elles étaient particu-
lierement caractéristiques : leurs tentacules bien formés et de
longueur normale se partageaient entre deux gaines tentaculai-
res complétes a partir d’un cesophage bifide; le cardia était trans-
formé en une poche difforme débouchant dans un estomac uni-
que, élargi en besace, avec un caecum chez l'une, deux caecums
chez l’autre, suivi de deux pylores distincts, puis de deux am-
poules rectales débouchant chacune dans l'une des deux demi-
couronnes tentaculaires (fig. 26, IV). Ces monstres, partagés entre
deux areas operculaires opposées, étaient contractiles mais non
fonctionnels.

Chez les témoins sectionnés au niveau des premiéres cloisons
transversales, bien que la cautérisation n’autorise que le seul
bourgeonnement proximal, on observe, comme chez les sujets
dont la croissance distale est restée libre, une brusque chute du
pouvoir régénérateur. Le pourcentage de lignées régénérées est
un peu plus fort (36 % contre 28 %) mais la chute de Ia
courbe est plus rapide. Comme dans le cas de l’incision simple
la prolifération des bourgeons de régénération est lente et diffi-
cile et une partie d’entre eux avortent au bout de quelques jours.
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A partir du moment ou une cloison préalable sépare la zone
de cicatrisation du fragment ou sont accumulées les réserves et
qui communique avec la colonie nourriciére, le développement
des bourgeons de régénération poussant en sens inverse de la
direction de croissance initiale devient soudain beaucoup plus
difficile, méme s’il n’existe pas d’autre possibilit¢é d’expansion.
La présence d’une cloison introduit soit une polarité de la pro-
lifération, soit une polarité des échanges interzoéciaux qui fait
obstacle a la nutrition des régénérais. Or, la fermeture de la
cloison correspond a l'organisation des rosettes dont nous avons
vu que les cellules spéciales ont une orientation déterminée. Les
variations du pouvoir de régénération inversée montrent qu’a la
polarité anatomique de la cloison correspond l’apparition d’une
polarité, sinon obligatoire, au moins dominante de la proliféra-
tion de la paroi. Mis a part les effets de la 1ésion opératoire, la
régénération est non seulement possible mais générale lorsque
le blastéme existe au moment ou se forme la cloison qui le sépa-
rera du fragment opéré. La présence d’un blast¢tme de régéné-
ration pourrait donc intervenir sur lorganisation de la cloison
en influencer l'orientation.

La concordance des courbes de régénération et d’inversion des
polypides cicatriciels, dans le cas de l’incision simple comme chez
les témoins cautérisés, établit une relation entre l’orientation de
I’¢bauche polypidienne et le sens de la prolifération et de la dif-
férenciation de la paroi. La cloison transversale n’est pas indis-
pensable a la formation d’une ébauche polypidienne comme le
montrent les loges bipolaires et les loges géantes habitées par
plusieurs polypides. Nous avons vu que, dans les conditions nor-
males de lorganogénése, 1’¢bauche polypidienne et la cloison
connexe apparaissent simultanément a un stade critique de la
différenciation pariétale, mais sous forme de deux ébauches indé-
pendantes. Il y aurait deux processus distincts de l’organogé-
nése, concentrés secondairement par la relation qui unit 1’appa-
rition des ébauches au stade de la différenciation pariétale. Il
est évident que la présence d’une cloison contre le glomérule
polypidien primaire oriente obligatoirement le développement
du tractus de la gaine. Dans les loges cicatricielles, 1’existence de
monstres biorientés met en évidence la concurrence de deux
forces contradictoires, 1’¢talement résiduel et la croissance inver-
sée du blasteme de régénération. Lorsqu’elle n’est pas détermi-
née par ses rapports morphogénétiques avec une cloison transver-
sale, l'orientation de I’¢bauche polypidienne, dans les loges cica-
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tricielles, dépendra de la puissance relative a son niveau des deux
forces en présence, elle-méme fonction

— du point d'apparition du glomérule polypidien primaire
dans la loge;

— de l’intensité relative de la croissance résiduelle et du bour-
geonnement proximal;

— de la distance qui sépare la premiére cloison issue de la
croissance résiduelle du blastéme de régénération,;

— du niveau de la section qui détermine les rapports de temps
entre la formation de la cloison et la formation du blastéme
de régénération, la formation de la cloison étant d'autant plus
rapide, et celle du blastéme d’autant plus lente que la paroi est
plus différenciée.



Regroupement des résultats et conclusions générales

Le rythme de la croissance rapide des grandes colonies de
M. membranacea, dans l’axe d’une direction dominante qui
donne au zoarium son aspect linguiforme, est corrélatif de la
dimension des bourgeons particuliérement allongés qui compo-
sent le front de progression. La dimension des bourgeons varie
en fonction de I’¢tat physiologique de la colonie que traduit
I'abondance des réserves figurées, lipidiques, protéiques ou glu-
cidiques, transmises de proche en proche par les zoécies d’une
méme suite linéaire, ou lignée, au bourgeon terminal et accumu-
lées dans le peritoneum de la paroi embryonnaire. L’accroisse-
ment de la lignée zoéciale est entiérement le fait de la proliféra-
tion de la paroi du bourgeon dont la fraction proximale se
détache périodiquement par cloisonnement transversal. Le dépla-
cement relatif de marques colorées appliquées sur la face fron-
tale du bourgeon et la répartition des mitoses épithéliales mon-
trent que les différentes parties de la paroi embryonnaire ne
participent pas également a I’¢longation de la lignée et que la
croissance est subterminale. Du sommet du bourgeon a sa limite
proximale, elles révelent sur la face frontale un gradient de pro-
lifération croissant, nul au sommet, maximum a la frontiére de
la zone proximale claire ou commence l'organogénése d'une nou-
velle loge. La répartition des mitoses indique que le gradient mis
en évidence par les marques colorées sur la face frontale, libre,
du bourgeon n’est pas perceptible sur la face basale, adhérente
au substrat, ou la participation des différentes fractions a 1’allon-
gement total est plus uniforme.

L'ensemble des résultats expérimentaux et l’analyse histolo-
gique de la structure du bourgeon mettent en évidence I'impor-
tance et le role de la pointe de celui-ci dans la progression de
la lignée zoéciale.

Il existe, au sommet du bourgeon, une zone limitée, pauvre
en réserves figurées et en cellules sphérulaires, dont les cellules
épithéliales terminales, particuliérement hautes et animées d’un
mouvement perpétuel d’oscillation, ne participent pas, ou pres-
que pas, a la prolifération des tissus. Cette zone terminale, ou
apex, poussée en avant par l’expansion des régions moyenne et
proximale du bourgeon géant, représente, comme le démontre
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la stagnation des marques colorées terminales et pré-terminales,
une partie pérennante du bourgeon et par conséquent de la
lignée zoéciale. La répartition des mitoses épithéliales montre
que la zone stable est décalée vers la face frontale libre et couvre
a partir du substrat une étendue qui, sans étre exactement pro-
portionnelle a la longueur du bourgeon, est néanmoins d’autant
plus vaste que celui-ci est plus long et pousse plus rapidement.
Cette zone fronto-apicale apparait comme une conséquence des
pressions réciproques et inégales de la prolifération des parois
qui s’exercent au sommet. Elle recouvre approximativement le
groupe des cellules palissadiques apicales dont les structures
cytoplasmiques propres et la spécialisation de leurs poéles inter-
nes dénotent une phase particuliére de la sécrétion des premie-
res couches de l’ectocyste par 1'épithélium.

Par lactivité sécrétrice et l'oscillation périodique des cellules
palissadiques apicales, la pointe du bourgeon semble avoir acquis,
au cours de l’allongement progressif de celui-ci, les caractéres
d’un véritable organe indispensable a la progression du bourgeon
le long du substrat. Une lésion quelconque de I’apex entraine
l’arrét immédiat de la croissance bien qu'elle n’affecte pas les
régions ou la prolifération cellulaire est la plus intense. L’apex,
isolé expérimentalement, est inactif, stagnant indéfiniment jus-
qu’a destruction par l’invasion bactérienne; les cellules palissa-
diques apicales se montrent alors incapables de proliférer et de
se différencier. Aprés ablation expérimentale, la croissance, bru-
talement interrompue par lintervention, et la prolifération des
cellules épithéliales ne reprendront, en méme temps que l’oscil-
lation périodique, qu’aprés une période de latence au cours de
laquelle les cellules de la cicatrice se dédifiérencient et acquic-
rent les caractéres cytologiques des cellules apicales originelles.

L’une des conditions nécessaires a la croissance est le glisse-
ment aisé et régulier de la pointe le long d’un substrat lisse et
fixe, et l'adhérence a celui-ci des premiéres cellules de la paroi
basale contre lesquelles butent les phases alternées de I’oscilla-
tion périodique.

L’apex est déformable et épouse les contours de l’espace dis-
ponible; normalement maintenu dans sa forme par la pression
réciproque des bourgeons adjacents, il samenuise lorsque 1'espace
libre rétrécit et s’évase dés qu’il n’est plus contenu par les bour-
geons voisins. Ces déformations entrainent vraisemblablement
des perturbations de la régularité de I’oscillation périodique.
L’¢largissement de la pointe entraine la bipartition du bourgeon
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qui est en relation avec l’apparition d’un hiatus local dans l'in-
clinaison des cellules palissadiques apicales.

Les expériences destinées a provoquer la régénération de bour-
geons poussant en sens inverse de la direction dominante mon-
trent que le foyer de prolifération, bourgeon initial ou blas-
téme de régénération, influence les tissus indifférenciés limitro-
phes et introduit une polarit¢é de la différenciation de la paroi,
polarité qui se manifeste par l'orientation du développement de
I’ébauche polypidienne la plus proche.

L’invagination circulaire qui est a l’origine du septum trans-
versal et la formation du glomérule polypidien primaire coin-
cident dans les conditions normales de la croissance, mais peu-
vent étre dissociées dans certaines conditions expérimentales. Les
deux processus sont concomitants, correspondant a une méme
étape déterminée de la différenciation pariétale : point critique
au niveau duquel la régularité évolutive de la paroi embryon-
naire est soudain rompue et a partir duquel commence l’orga-
nogénése coordonnée d’une nouvelle loge.

La présence d’un septum transversal n’est pas nécessaire au
développement de la premiére ébauche polypidienne bien que
les relations morphogénétiques de celle-ci avec une cloison con-
nexe déterminent obligatoirement l'orientation du tractus de la
gaine vers la partie libre de la paroi frontale. La condition indis-
pensable au développement du polypide est qu’il dispose d’un
espace suffisant de paroi étalée et éclaircie pour permettre 1’ex-
tension normale du tractus de la gaine, extension elle-méme
fonction de l’enfoncement de la vésicule polypidienne dans la
cavité générale, c'est-a-dire en définitive du volume méme de
I'¢bauche. Lorsqu’un obstacle, quelle que soit sa nature, inhibe
la différenciation normale de la paroi, le développement du poly-
pide est également ralenti ou inhibé dans les loges dont I’étale-
ment a été limité par lobstacle. Au contraire, plusieurs poly-
pides peuvent coexister dans une méme loge, indépendants par
leur orientation et leur activité, dés que celle-ci est suffisamment
longue (loges tératologiques géantes), ou méme suffisamment
larges (coalescence latérale), pour que les répercussions sur la
paroi frontale du développement de la gaine du premier poly-
pide ne contrecarre pas celle de 1’¢bauche jumelle. La présence
d’un polypide, ou celle d’une cloison, prise isolément, n’est pas
un critére suffisant pour définir l'unité zoéciale. En raison de
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I'influence de 1’¢bauche polypidienne sur le développement de
l’area frontale, et réciproquement de la différenciation de la
paroi sur la formation et l’orientation du glomérule polypidien,
cette unité zoécie serait mieux définie par la périodicité méme
de l’apparition du point critique, point qui délimite une aire a
I'intérieur de laquelle existe une interdépendance et une coordi-
nation des diverses phases de l’organogénése. Bien que [’étale-
ment des tissus dans la région proximale du bourgeon soit un
facteur important de la différenciation, l'organisation des funi-
cules et du réseau pariétal étant amorcée par 1étirement orienté
des é1éments du peritoneum, la périodicité du stade critique n’est
pas une simple conséquence mécanique de la traction du bour-
geon. En effet, lorsque celle-ci diminue ou cesse (ralentissement
de la croissance, obstacle, 1ésion de 1’apex) la différenciation de
la paroi et le cloisonnement transversal se poursuivent jusqu’a
la limite du possible.

Les expériences sur les modalités de la régénération proximale
montrent que la présence d’une cloison transversale entre la zone
de cicatrisation et la source des réserves disponibles introduit
une limitation de la régénération et une polarit¢ dominante de
la prolifération. La cloison elle-méme, par la structure des roset-
tes et la disposition des cellules spéciales qui assurent les échan-
ges interzoéciaux, posséde une orientation déterminée qui est
toujours la méme dans les conditions normales d’accroissement
du zoarium. Ceci confirme ce que 1’¢tude histologique laissait
déja prévoir, soit qu’il existe une relation entre la structure ana-
tomique des rosettes et le sens des échanges interzoéciaux.

Par contre, si la formation alternée des rosettes latérales de
part et d’autre de la cloison longitudinale commune qui sépare
deux lignées adjacentes, correspond a une alternance dans le
sens des échanges latéraux, ces échanges devraient se compenser
a chaque instant et pour chaque zoécie entre deux lignées voi-
sines possédant une activit¢ du méme ordre et un nombre équi-
valent de zoécies; la transmission des réserves serait ainsi d’abord
le fait des rosettes transversales et orientée vers le bourgeon; c’est
le cas des lignées paralléles situées dans laxe de la direction do-
minante et dont les bourgeons terminaux appartiennent a la fran-
ge laiteuse. Lorsque deux lignées, pour une raison quelconque
(intervention, situation par rapport a la direction de croissance),
ne sont pas équivalentes, il existerait alors une inégalité dans
leurs échanges latéraux; il pourrait y avoir un équilibre de pro-
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che en proche, en quelque sorte une régulation de la transmis-
sion des ressources énergétiques. C’est en fait ce que l’'on con-
state lorsqu’un fragment opéré, attenant a la colonie d’origine,
présente une expansion distale et une régénération proximale
décroissantes a partir de la colonie nourricicre.

L’on a longuement discuté pour établir si l'individu était,
chez les Bryozoaires, la zoécie ou le zoarium. Sans aborder une
discussion qui met en cause, comme le pensait Bronstrin, des
phénoménes de physiologie générale, de régulation, et méme
d’induction, on peut fonder sur les modalités de l’organogénése
et sur 1%tude anatomique une certaines discrimination dans la
gradation des unités dont est composé le zoarium

La zoécie, ou unité cystidienne, a été définie ici par une pério-
dicit¢ du cloisonnement transversal, en relation avec l’appari-
tion a intervalles réguliers d’'un moment critique dans la diffé-
renciation de la paroi.

La lignée zoéciale, dont les éléments cystidiens sont issus de
la prolifération d'un méme bourgeon terminal, représente en
outre un axe selon lequel existe une orientation dominante de
la transmission des ressources énergétiques. Dans la définition
du zoarium devra intervenir l’interaction des bourgeons les uns
sur les autres assurant la cohésion du front de prolifération, les
modalités de la bipartition de la lignée et du bourgeon, et la
possibilité d’une régulation de la circulation des réserves par
l'intermédiaire des échanges latéraux.

Ces définitions ne s’appliquent qu’au cas particulier de la crois-
sance axiale exceptionnellement rapide du M. membranacea.
Les résultats de cette ¢tude, exclusivement monographique, ne
sauraient €tre étendus a d'autres Chilostomes, et a plus forte
raison a d’autres Ectoproctes, sans une étude comparée, point
par point, des divers aspects qui ont été abordés dans ce travail.
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RESUME.

A. — Etude anatomique du bourgeon, de la différenciation dll cystide et
de l'organogénese.

Le front de prolifération des grandes colonies linguiformes de M.
membranacea (L.) est formé d’une frange de bourgeons géants dont la
paroi est constituée : d’un ectocyste chitineux, d’un épithélium, palissa-
dique au sommet et s’é¢talant progressivement jusqu’a l’extrémité proxi-
male du bourgeon, et d’un peritoneum qui comprend deux couches cel-
lulaires distinctes. La structure des cellules épithéliales palissadiques, la
formation de cellules vésiculaires a partir de la couche la plus interne
du peritoneum, la structure et le role des cellules a sphérules réfrin-
gentes ont été plus particuliérement étudiés par des techniques histochi-
rniques.

Les nouvelles loges se forment par sécession de la fraction proximale
du bourgeon qu’isole périodiquement une invagination annulaire de la
paroi. Les relations morphogénétiques du septum transversal et du bour-
geon polypidien, d’origine frontale, formé simultanément contre la cloi-
son, ont été anlysées par 1’¢tude cinématographique du vivant et par
I’histologie.

Le systéeme funiculaire, issu de la premiére couche du peritoneum
embryonnaire, est d'origine basale, d'ou certaines particularités spécifi-
ques dans l'organogénése des rosettes ou plaques de communication
interzoéciales.

Le systeme funiculaire de la zoécie adulte comprend un canal péri-
phérique reliant entre elles toutes les rosettes d’une méme zoécie. Ce
canal contient un liquide qui présente les affinités histochimiques des
polysaccharides.

Le réseau péritonéal pariétal du cystide adulte comprend une catégo-
rie cellulaire sur la face basale adhérente au substrat. Il est plus complexe
et organisé sur l’area frontale ou 1’on reconnait quatre types cellulaires
distincts, dont deux colorables par le Bleu de Méthyléne post-vital.
L’éventualité d’un systéme nerveux cystidien est envisagée.

Un organe annexe de l’anse digestive du polypide, diverticule périto-
néal du caecum, est signalé et décrit.

B. — Etude expérimentale du bourgeonnement.

Des mesures mettent en évidence une corrélation entre la dimension
des bourgeons et le rythme de leur prolifération.

Le déplacement de marques colorées posées sur le bourgeon et l’ana-
lyse de la répartition des mitoses révelent un accroissement sub-terminal
du bourgeon; toute la paroi participe a la prolifération a l’exception d’une
zone apicale inactive qui recouvre approximativement les cellules palis-
sadiques épithéliales du sommet. Celles-ci sont animées d’un mouvement
régulier d’oscillation révélé par le cinéma. La bipartition du bourgeon
commence au sommet, dans la zone inactive, par une perturbation de
cette oscillation.
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Les résultats d'une série d’essais sur la régénération de bourgeons aprés
résection expérimentale sont discutés. Il semble qu'il existe une relation
entre le sens de la prolifération de la paroi et l'orientation de 1’¢bauche
polypidienne.

SUMMARY.

A. — Anatomical and histological study of the bud and of the differen-
tiation of zooids.

The proliferating fringe of the linguiform colonies of Ai. membrana-
cea is formed of giant buds. The wall of the buds is composed of a
chitinous ectocyst, of an epithelium and of two distinct peritoneal lay-
ers : the first peritoneal layer, composed of narrow spindle-shaped cells
lining the epithelium, is covered by a second layer of cells heavily laden
with large drops of lipid or polysaccharide. In the course of differen-
tiation, these cells become the vesicular cells of the young zooids.

The epithelium is columnar at the tip end, or distal end, of the bud
and gradually diminishes towards its proximal end. The columnar cells
of the distal end show special structures related to the hypersecretion of
the acidic mucopolysaccharides of the ectocyst. During differentiation,
the secretory character of the epithelial cells changes.

The cells with réfringent spherules, or coelomocytes, contain inclu-
sions of acid mucins and may he responsible for the production of the
mucins of the bud cavity. It was not possible to determine the nature
and physiological significance of the spherules.

New zooidal units are formed by the separation of the proximal por-
tion of the bud as a result of periodic annular invagination. The new
transverse partition and the polypidian budit bears in the center of its
frontal region are discussed with respect to the morphogenetic relation
between them.

The funicular cords are formed in the proximal part of the bud where
the basal spindle-shaped cells of the first peritoneal layer gather in two
longitudinal strands.

The two pore plates of the transverse partition are formed when the
basal part of the annular septum transects the funicular strands. The
pore plates of the longitudinal walls develop from unilateral lenticular
formations in the distal half of each new zoecium.

Inequalities exist between the basal wall adhering to the algal sub-
strate and the free frontal wall of the bud. Such disparities exist also
in the adult zooid where the outlines of the epithelial cells and the
components of the peritoneal reticular lining differ on the opposite
walls. The reticular lining of the frontal area includes four different
types of cells, two of them being coloured by post-vital methylene blue.
The possible existence of a cystidian nervous system is discussed.

The funicular system of the adult zoecium includes funicular cords
and a peripheral canal interconnecting all the pore-plates of the indivi-
dual zooid. This canal, bounded by an endothelial membrane, is filled
with a fluid having the same histochemical reactions as the poly-
saccharide inclusions in the second peritoneal layer of the bud. The
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canai forms in the giant bud as two lateral tubes whose membranes
originate from the spindle-shaped cells of the first peritoneal layer.

A description is given of a peritoneal apendage of the digestive tract
of the polypid which joins the caecum to the basal wall of the cystid

B. — Experimental study of budding processes.

Measurements of specimens in aquaria show that bud size and growth
rhythm are correlated.

The movements of coloured markers placed on the frontal wall of
the bud indicate that growth does not proceed from the tip end. Enu-
merations of epithelial mitoses show that growth is the result of proli-
feration of the whole bud wall with the exception of the tip end which
remains mitotically inactive.

Cinematographic observation reveals a regular oscillatory movement
of the epithelial columnar cells at the tip end of the bud. The large
buds split by beginning a longitudinal partition at the distal end. There
is a relation between the beginning of the longitudinal invagination and
a disturbance of the oscillation of the distal columnar cells.

Several observations on the interference in growth produced by
mechanical obstruction indicate 1) that the adherence of the tip of
the bud to the substrate is necessary for growth, and 2) that any inhi-
bition of the differentiation of the wall of the young zooid hinders the
development of the polypid.

The regeneration of the tip of the bud, after experimental resection,
occurs by dedifferentiation in situ of the cells which participate in the
wound healing.

Regenerating buds were experimentally induced to develop in a direc-
tion opposite to that of the zoarial initial growth. An analysis of the
results of these experiments shows that the orientation of the blastema
influences the differentiation of the neighbouring regions. The direction
of budding and the orientation of the polypid in the zoecium are relat-
ed. The establishment of a transverse partition determines a preferential
polarity in proliferation.

BIBLIOGRAPHIE.

ABELOOS, P (1951). — Morphogénése des colonies de Bryozoaires, Bugula
neritina L. — C. R. Acad. Sei., (Paris), 232, 654-656.

AGATZ, J. (1912). — Knospung und Regeneration bei der Bryozoen. Diss.
Strasburg. Bamberg, 1-30.

AYMES, Y. (1956). — Croissance phototropique chez les Bryozaires du genre
Bugula. C. R. Acad. Sei., (Paris), 242. 1237-1238.

AYMES, Y. (1958). — Croissance et Bourgeonnement des colonies de Bu-
gula neritina L. — C. R. Acad. Sei., (Paris), 246. 2528-2530.

BOBIN, G. (1958a). — Structure et génése des diaphragmes autozoéciaux

chez Bowerbankia imbricata (Adams), (Bryozoaire Cténostome, Vésicu-
larine). Arch. Zool. exp. et gén.. 96, 50-100.

BOBIN, G. (1958 b). — Histologie des bourgeons autozoéciaux et génése de
leurs diaphragmes chez Vesicularia spinosa (Linné), Bryozoaire Cténos-
tome. Bull. Soc. Zool. France, 83. 132-144



BOURGEONNEMENT CHEZ « MEMBRANIPORA MEMBRANACEA ) 297

BOBIN, G. et PRENANT, M, (1957). — Les cellules cystldlennes et les phé-
noménes d'histolyse et de phagocytose chez Alcyonidium gelatinosum
(L.), Bryozoaire Cténostome. Bull. Biol. Fr. et Belg.. 91, 203-224.

BORG, F. (1926a). — Studies on recent Cyclostomatous Bryozoa. Zool.
Bijdr. Uppsala, 10. 181-507.
BORG, F. (1926 b). — On the body wall in Bryozoa. Quart. J. Micr. Sei.,
70. 583-598.
BORG, F. (1930). — On the Bryozoen Fauna of Skelderviken. Ark. Zool.,
Stockholm, 21 A, n° 24. 1-13
BORG, F. (1931). — On some species of Membranipora. Ark. Zool.. Stock-
holm.. 22 A, n*4. 1-35.
BORG, F. (1933). — Die marinen Bryozoen des ArktischenGebietes. Fauna
Arctica, Jena, 6. 136-143.
BRAEM, F. (1892). — Die Keimbldtter der Bryozoen Knospe.Zool. Am.. 15,
113-115.
BRIEN, P. (1936). — Considérations sur la reproduction asexuée chez les
animaux. Inst. Congr. Zool., 12, 109-122.
BRIEN, P. (1953), — La pérennité somatique. Biol. Res., 28, 308-349.
BRIEN, P. (1958). — La signification du cystide des Bryozoaires et la crois-
sance de la colonie. Bull. Acad. Roy. Belgique, 44, 750-766.
BRIEN, P. (1960). — Bryozoaires. Traitéde Zoologie (Grasse), Masson, Paris.

BRIEN, P. et HUYSMANS,, G. (1938), — La croissance et le bourgeonnement
chez les Stolonifera (Bowerbankia IFarrel). Ann. Soc. Roy. Zcol. Belgi-
que, 68. 13-40.

BRONSTEIN, G. (1937). — Etude du systéme nerveux de quelques Bryo-

zoaires Gymnolémides. Trav. St. Biol. Rosco/f, 5, 155-174.

BRONSTEIN, G. (1938 a), — M¢écanisme de la formation du polypide chez
Membranipora membranacea (L.). C. R. Acad. Sei., (Paris), 207. 506-508.

BRONSTEIN, G. (1938b). — Note sur la croissance résiduelle des fragments
de colonies chez Membranipora membranacea (L.) C. R. Soc. Biol.
(Paris), 128, 65.

BRONSTEIN, G. (1940). — Sur les gradients physiologiques dans une colonie
de Bryozoaires. C. R. Acad. Sei., (Paris), 209, 602-603.

BUCHNER, P. (1918). — Uber totale Regeneration bei Chilostomen Bryozoen.
Biol. Zentralblatt, 38. 457-461.

CALVET, L. (1900), — Contribution a l’histoire des Bryozoaires Etoproctes
marins. Thése, Paris, et Trav. Inst. Zool. Univ. Montpellier, n.s., 8, 1-488.

CLAPAREDE, E. (1871). — Beitrage sur Anatomie und Entwicklung der See
Bryozoen. Zeit. f. Wiss. Zool.,, 21. 137-174.

DAVENPORT, Ch. B. (1891). — Observation on budding in Paludicella and
some other Bryozoa. Bull. Mus. Comp. Zool. Harvard Coll., 22, 1-14.
DAVENPORT, Ch. B. (1892) — The germ-layers in Bryozoan buds. Zool

Am., 15, 261-263.

EBLING, F. B., KITCHING, S. A, PURCHON, R. D. and BASSINDALE, R.
(1948). — The ecology of the Lough Ine Rapids with special reference
to water currents. — 2 - The fauna of the Sacchorhiza Canopy. Journ.
Anim. Ecol.. 17, 223-244.

EHLERS, E. (1893). — Zur Morphologie des Bryozoen. Nachr. Ges. Gdéttingen,
483-490.

FRIEDL, H, (1925). — Koloniebildung, Besiedelung und W achstum bei ma-
rinen Bryozoen. Arb. Zool. Inst. Innsbruck. (Berlin), 11, 137-168.

GEWERZHAGEN, A. (1913). — Beitrage zur Kenntniss der Bryozoen. I - Das
Nervensystem von Cristatella mucedo. Zeit. /. Wiss. Zool.. 107, 309-345.

HARMER, S. F. (1890). — On the regeneration of lost parts in Polyzoa. Rep.
Brit. Assoc. Advancem. Sc., 1890, 862-863.

HARMER, S. F. (1892). — On the British species of Crisia. Quart.J.Micr.
Sei., 32, 127-181.



298 G. LUTAUD

HARMER, S. F. (1901). — On the structure and Classification of Chellosto-
matous Bryozoa. Proc Cambridge Phil. Soc., 11. 11-17.

HARMER, S. F. (1902). — On the morphology of the Cheilostomata. Quar
J. Micr. Sei., 46. 263-400.

HARMER, S. F. (1923). — On Cellularine and other Polyzoa. J. Linn. Soc
London, 35, 293-361.

HARMER, S. F. (1930). — Recent work on Polyzoa — (Presidential address)
Proc. Linn. Soc. London, 143, 113-168.

HILLER, S, (1939). — The so-called nervous colonial system in Bryozoa
Nature, 143. 1069-1070.

HYMAN, L H. (1958). — The occurence of chltin in the Lophophorate phyla

Biol. Bull., 114, 106-112.
HYMAN, L. H. (1959). Ectoprocta Gymnolaemata. McGraw-Hill publ. in
Zool. Sc., The Invertebrates. 5, 275-434.

JOLIET, L. (1877). — Contributions a l'histoire naturelle des Bryozoaires des
cotes de France. Arch. Zool. exp. et gén., ser. 1, 6. 193-304.

JOLIET, L. (1886). — Recherches sur la blastogénése. Arch. Zool. exp. et gén..
ser. 2, 4. 37-72.

LEVINSEN, G. M. R. (1907). — Sur la régénération totale des Bryozoaires
D. Kgl. Danske Vid. Selsk. Overs., Kjobenhavn, 4. 151-159.

LEVINSEN, G. M. R. (1909). — Morphological and systematic studies on the
Cheilostomata Bryozoa. Kjobenhavn « Nationales Forfatteres Forlag ».
1909, 1-431.

LUTAUD, G. (1957). — Le développement du bourgeon chez Membranipora
membranacea (Linné), Bryozoaire Chilostome. Arch. Zool. exp. et gén..
94. 148-161.

LUTAUD, G. (1959 a). — Etude cinématographique du bourgeonnement chez

Membranipora membranacea (L.), Bryozoaire Chilostome. Iro partie - Le
développement du polypide. Bull. Soc. Zool. France. 84. 167-173.

LUTAUD, G. (1959 b). Application de la microcinématographle a I[¢tude
de la croissance et du bourgeonnement chez les Bryozaires Chilostomes.
Sonderdriik aus « Research Film », 3,193-196.

MARCUS, E. (1922). — Referat iiber die historische und modernAufgassung
und systematic Stellung des Bryozoengattung. Verh. Deutsch. Zool. Ges.,
72, 42-64.

MARCUS. E. (1926 a). Bryozoa. Tierveit des Nord- und Ostsee. Leipzig.
7, ¢ 1, 1-100.

MARCUS, E. (1926 b). — Beobachtungen und Versuche an lebenden Meeres-

bryozoen. Zool., Jahrb. Jena, Abt. Syst. Okol. u. Georg. Tiere, 52, 1-102.
MATRICON, I. (1960). Etude histologlque d’Alcyonidium polyoum (Has-
sall). Caractéres structuraux spécifiques d'dlcyonidium mytili Dalyell,

(Bryozoaires Cténostomes). Cahiers de Biol. Mar., Roscoff,1,
MOORE, H. B. (1937). — Marine fauna ofthe Isle of Man. Proc. Liverpool
Biol. Soc.. 50. 1-293.
NITSCHE, H. (1871). — Beitrage zur Kenntniss der Bryozoen. III - Uber die

Anatomie und Entwicklungsgeschichte von Flustra membranacea (L.).
Zeit. f. Wiss. Zool., 21. 416-498

OSTROUMOFF, A. (1885). — Extraits de l'euvre sur la morphologie des
Bryozoaires marins. Zool Anz., 8, 577-579.

PRENANT, M. (1932). — Etude de la bionomie intercotidale. La baie et la
pointe de Quiberon. Trav. Sta. Biol. Roscoff, 10. 37-103.

PRENANT, M. et TEISSIER, G, (1924). — Notes ¢éthologiques sur la faune
marine sessile des environs de Roscoff. Trav. Sta. Biol. Roscoff, 2, 3-49.

PROUHO, H. (1892). — Contribution a I’histoire des Bryozoaires. Arch. Zool.
exp. et gén., ser. 2, 10, 556-656.

RETZIUS, G. (1905). — Das sensible Nervensystem der Bryozoen. Biol. Un-

tersuch., 12. 49-54

359-395.



BOURGEONNEMENT CHEZ « MEMBRANIPORA MEMBRANACEA ) 2()(j

SCHNEIDER, D. (1955). — Phototropische Wachstum der Zoide und Rhizoi-
de von Bugula avicularia. Naturwiss. Dtsch., 42. 48-49.

SCHNEIDER, D. (1957). — Zur Analyse des Feinbaues des Cuticula mariner
Bryozoen. Zeiss-Werkzeitschrift, 5, 60-63.

SCHNEIDER, D. (1958). — Calcitwaschstum und Phototropismus bei Bugula
(Bryozoa). Institut f. d. Wiss. Film, Gdttingen, B 762, 3-14.

SCHNEIDER, D. (1959). — Der Aufbau der Buffula-Tierstocke und seine
Beeinflussung durch Awussenfaktoren. Biol. Zentralblatt, 78, 250-282.

SEELIGER, O. (1890). — Bemerkungen zur Knospenentwicklung der Bryo-
zoen. Zeit. f. Wiss. Zool., 50, 561-599.

SHULTZE, L. S. (1899). — Das Verhiltniss des Regeneration und Knospung
zur Keimblitterlehen. Jena Zeitschr., 33, 293.

SILEN, L. (1944 a). — Origin and development of the Cheilo-Ctenostomatous

stem of the Bryozoa. Zool. Bijdr. Uppsala, 22, 1-59.

SILEN, L. (1944 b). — On the formation of the interzoidal communications
of the Bryozoa. Zool. Bijdr. Uppsala, 22, 433-488.

SILEN, L (1944 c¢). — Anatomy of Labiostomella gisleni with special regard

to the embryo chambers of the different groups of Bryozoa and the
origin and development of the Bryozoan zoarium. K. Svenska Vetensk.
Acad, 21, 1-111.
SLOANE, J. F., EBLING, F. J., KITCHING. J. A. and LILLY, S. J. (1957). —
The ecology of the Lough Ine Rapids with special reference to water-

currents. — V - The sedentary fauna of the Laminarian algae in the
Lough Ine area. Journ. Anim. Ecol., 26, 197-211.

SOULE, J. D. (1953). — Post-larval zoarial development in Carnosa (Bryozoa
Ctenostomata). Bull. So. Calif. Acad. Sei., 52. 88-92.

SOULE, J. D. (1954), — Post-larval development in relation to the classifi-
cation of the Bryozoa Ctenostomata. Bull. So. Calif. Acad. Sei.. 53. 13-34.

STACH, L. W. (1935). — Growth variation in Bryozoa Cheilostomata. Ann
Mag. Nat. Hist.,, ser. 10, 16, 645-647.

STACH, L. W. (1938). — Observation on Carbasea indivisa Busk (Bryozoa)
Proc. Zool. Soc. London, B, 108, 389-401.

VIGELIUS, W. J. (1884). — Morphologische Untersuchungen iiber Flustra

membranacea-truncata. Biol. Zentralblatt, 3, 705-711.

VIGELIUS, W. J. (1887a). — Contribution a la morphologie des Bryozoaires
Ectoproctes. Tijdschr. Nederl. Dierk. Ver., Leyden, ser. 2, 1, 54-56 et 77-92.

VIGELIUS, W. J (1887 b). — Zur Morphologie der marinen Bryozoen. Zool
Anz., 10, 237-240.

WATERS, A. W. (1890). — Observations on Membraniporidae. Journ. Linn.
Soc. London, Zool., 26, 654-693.

WESTER, D. (1910). — Verbreitung und Localisation des Chitin im Tier-

reich. Zool. Jahrb. Jena, Abt. System., 28. 531-554.



G. LUTAUD

PLANCHE 1L
LE BOURGEON.

Extrémité d'une colonie linguiforme de Membranipora membranacea
sur une laniére de Laminaria digitata. Frange laiteuse de bourgeons
géants, front de prolifération. (Réduit approximativement de 1/3).
Les bourgeons géants de la frange laiteuse. (Extrait de film. Grossi
environ 20 fois.)

Coupe sagittale d’'un bourgeon de 2,5 mm de long. (Coloration trichro-
mique de Prenant.)

Stolon aberrant : développement anormal d'un bourgeon marginal.
(Extrait de film. Grossi environ 10 fois.)

Bipartition du bourgeon : extrémité apicale dun bourgeon de 3 mm
montrant le début de la formation d'une cloison longitudinale par
invagination médiane des cellules palissadiques apicales. (Photogra-
phié¢ sur le vivant. Grossi 120 fois.)
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PLANCHE II.
CELLULES SPHERULAIRES ET CELLULES VESICULAIRES.

Cellules sphérulaires vues sur la paroi basale dune jeune loge en
formation. (Photographié sur le vivant, diamétre moyen : 40 fi.)
Cellules sphérulaires, jeunes stades. (Photographi¢ sur le vivant, di-
mensions : 25 il.)

Cellules sphérulaires : Inclusions métachromatlques enfermées entre
les sphérules, jeune stade. (Coloration au Bleu de toluldine selon
Llson.) i

Répartition des cellules véslculalres sur la paroi basale d’une jeune
loge en formation; région moyenne de la loge. (Photographié¢ sur le
vivant. Grossi 150 fois.)

Cellule véslculaire sphérique de 30 ;i de diameétre. (Photographié sur
le vivant. Grossi environ 1000 fois.)

Cellules vésiculalres de la région proximale du bourgeon, formées
d'inclusions encore incomplétement fusionnées. (Photographié sur le
vivant. Grossi environ 500 fois.)
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PLANCHE III.

FORMATION D'UNE NOUVELLE LOGE A LA BASE DU BOURGEON.
Extrait de filin ; Une photographie pour une demi-heure de prise de vue.

(Obj. imm. eau 16 x occ. 2. Grossi environ 40 fois.)
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PLANCHE 1V.

INFLUENCE DE LEBAUCHE POLYPIDIENNE SUR LORGANISATION
DE L'AREA FRONTALE.

— Bourrelet polypidlen primaire.
— Formation de tractus péripolypidiens.
— Développement du tractus médian a partir duquel se formera la
gaine tentaculaire.
— Développement de la gaine tentaculaire. Organisation du réseau parié-
tal frontal.
(Photographié¢ sur le vivant. Grossi environ 100 fois.)
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PLANCHE V.
ORGANOGENESE DU SYSTEME FUNICULAIRE.

Ségrégation des cellules flbriformes de la premiére couche du peri-
toneum; paroi basale de la région proximale du bourgeon. (Photogra-
phié¢ sur le vivant. Grossi environ 120 fois.)

Rassemblement des fibres funiculaires basales en deux falseaux par
la fermeture de la cloison transversale proximale de la jeune loge en
formation. (Photographié sur le vivant. Grossi environ 150 fois.)
Nodosités cellulaires le long des cellules flbriformes de la premiere
couche du peritoneum; paroi basale d’une loge en formation. (Héma-
lun-Eosine, préparation in toto.)

Ebauche lenticulaire dune rosette latérale. (Hémalun-Eosine, prépa-
ration In toto.)

Emplacement des ¢ébauches lenticulaires des rosettes latérales dans
une jeune loge en formation. (Hémalun-Eosine, préparation In toto.)
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PLANCHE VI
LA PAROI DE LA ZOECIE ADULTE.

CELLULES EPITHELIALES. —

CELLULES DU RESEAU PARIETAL FRONTAL.
Cellules ¢épithéliales frontales. (Imprégnation argentique des limites
cellulaires selon Calvet.)
Cellules épithéliales basales. (Imprégnation argentique.)
Grandes cellules épithéliales paires de la région sous-operculalre. (Im-
prégnation argentique.)
Cellules épithéliales de la gaine tentaculaire. (Imprégnation argenti-
que.)
Cellule bipolaire du réseau pariétal frontal. (Coloration post-vitale
au Bleu de M éthylene.)
Cellule d'embranchement du réseau pariétal frontal. (Coloration post-
vitale au Bleu de M éthylene.)
Cellules glomérulaires a métachromasle mauve. (Coloration post-vitale
au Bleu de M éthylene.)
Cellule de réserves a inclusions lipidiques, réseau pariétal frontal.
(Coloration post-vitale au Bleu de Méthyléne.)
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PLANCHE VIIL

RESEAU PARIETAL FRONTAL DE LA ZOECIE ADULTE.
COMMUNICATIONS INTERZOECIALES

Répartition des cellules métachromatiques du réseau pariétal frontal;
région moyenne de l'area frontale. (Coloration au Bleu de Toluidine
selon Lison, préparation in toto.)

Disposition du réticule parié¢tal frontal dans la partie proximale d'une
zoécie adulte. Connexion établie par ce réticule entre les muscles pa-
ri¢to-vaginaux. (Coloration post-vitale au Bleu de Méthylene.)
Coupe tangentlelle de la cloison transversale au niveau des rosettes
montrant la différence de structure des funicules de part et d’autre
de la cloison. (Coloration trichromique de Prenant.)

Cellules spéciales de la rosette vues en coupe tangentlelle. (Coloration
trichromique de Prenant.)
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PLANCHE VII.



