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Résumé

Nous avons étudié le  développem ent em bryonnaire à'Hydractin ia  echinata  
(F lem .) au m oyen  de diverses techniques h istologiques.

Les œ u fs form és dans un gonophore, sont pondus, fécondés pu is se segm entent 
iso lém en t dans le  m ilieu  extérieur.

La segm en tation  to ta le, radiaire, subégale, aboutit à une m orula vraie qui 
par un réarrangem ent actif du m atériel cellulaire évoluera en gastrula. Il n’y  a 
ja m a is de stade coelob lastu la  typique.

La gastru la  diderm ique se différencie en une larve nageuse, la  p lan u la  qui, 
après quelques jours de vie libre, va se fixer au support pour donner naissance  
à une nou velle  colon ie.

INTRODUCTION.

Les œufs d’Hydractinia se forment au sein d’un gonophore du 
type hétéromédusoïde. Ayant atteint leur m aturité, ils sont pondus, 
fécondés et se segmentent isolément dans le milieu extérieur. Ils 
donnent naissance à une larve nageuse, la planula, qui se fixera après 
quelques jours de vie libre pour former une nouvelle colonie.

Les colonies sont normalement gonochoriques ; quelques cas 
d’herm aphrodism e ont cependant été signalés par Bunting (1884), 
H argitt (1906), Hauenschild (1954), Berrill (1953).

Matériel et élevage.

Les colonies d’Hydractinia echinata vivent norm alem ent fixées 
sur des coquilles de Gastéropodes habitées par un Pagure : Eupagurus 
hernhardus. Les exemplaires dont nous disposons ont été récoltés 
dans le port de Boscofï où ils vivent en grande abondance.

Sitôt ram assées, les coquilles sont débarrassées du Pagure qui 
ne résiste pas à l’exiguité des cristallisoirs d’élevage ; dans de telles 
conditions, Hydractinia conserve son support normal mais n ’est plus 
aérée ni nourrie par les déplacements du Crustacé.
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
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Nous avons donc violemment oxygéné l'eau au moyen d’une 
pompe à air et nous avons nourri les polypes tous les deux jours 
avec des larves d 'Artemia salina.

Lorsque les colonies sont bien portantes, la ponte a lieu tous les 
m atins vers huit heures. Les œufs sitôt pondus sont isolés dans de 
petits cristallisoirs où il est aisé de suivre leur développement. Elevées 
à l'abri de tout courant, les planulas sont rapidem ent vouées à la 
mort. Bien aérées, elles mènent une vie libre de quelques jours, puis 
se fixent au fond du récipient. De nombreux auteurs ont étudié l’im por­
tance de la nature du support lors de la fixation. Ce sont Agassiz 
(1862), Bunting (1884), Hargitt (1908), D efretin et Rey (1926) et 
Cazaux (1959).

Tous, et particulièrem ent Cazaux, ont mis l’accent sur la nature 
calcaire du substrat. Selon Cazaux, la fixation ne dure pas sur un 
fond siliceux. Toutefois, nos planulas se sont fixées au fond des cristal­
lisoirs de verre et s ’y sont parfaitem ent m aintenues et développées.

Techniques utilisées.

Tous les stades du développement em bryonnaire ont été suivis et 
fixés à intervalles réguliers.

Les œufs et les planulas ont subi la double inclusion celloïdine- 
paraffine, puis ont été débités longitudinalem ent en coupes sériées de 
5 y. d’épaisseur.

a) Colorations histologiques : Hém atoxyline-phloxine-vert lum ière;
fuchsine paraldéhyde de Gabe ; bleu alcian pH 0,2 après oxydation ; 
bleu alcian pH 3.

b) Tests histochimiques : A.D.N. : test de Feulgen ; A.R.N. : test
de Unna Brachet ; protéines : test à la benzidine tétrazotée ; poly­
saccharides : test de Hotschkiss Mac Manus ; m ucus : bleu alcian 
pH 3 - m ucicarmin.

Au seu il de cet exposé, je tiens à rem ercier M. le  P rofesseur P. Brien pour 
Vintérêt qu’il a porté à ce travail. Ses conseils furent pour nous des p lus précieux. 
M. le P rofesseur G. T eissier nous a accueillie  dans son laboratoire de Roscoff, 
qu’il  trouve ici l ’expression de notre profonde reconnaissance. M. le  Professeur  
J. B ou illon  nous a aidée de ses conseils éclairés, nous le  rem ercions v ivem ent 
de la  part prise dans la  direction de ce travail. Mmes H. de Bock, dessinatrice  
et H. D iserens, photographe, ont participé activem ent à l ’illu s tra tio n  de ce travail ; 
nous tenons à leur exprim er toute notre gratitude.

L'œuf.

L’œuf d ’Hydractinia est relativement volumineux (160 à 170 n de 
d iam ètre). Ses réserves vitellines, constituées de protéines, de poly­
saccharides et de lipides, sont dispersées sous la forme de gouttelettes 
irrégulières de petite taille (1 u environ) qui rem plissent toute la 
cellule à l’exception d’un mince film cortical constitué de cytoplasme 
granuleux phloxinophile (Fig. 1 , 1 ) .  Spek (1926), dans son mémoire 
sur les Cténophores, m ontre une disposition analogue chez l’œuf de 
Pleur ob rachia pileus. « Les œufs de Pleurobrachia, comme ceux d’au-
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tres Cténophores, sont centrolécithiques et m ontrent deux régions 
nettem ent séparées : une région périphérique formée d’un cytoplasme 
finement granuleux qui constitue l’ectoplasme et une région centrale 
où sont accumulées les réserves réparties en globules volumineux 
étroitem ent accolés les uns aux autres ».

Spek attribue cette différence de plasmes à une différence de pH 
et fait rem arquer l’étrangeté de ce phénomène. Teissier qui reproduit 
la même observation (1934), refuse l’hypothèse d’une variation de pH 
et il ajoute que cette différence se m aintient pendant la segmentation 
et que les micromères qui apparaissent au stade 16 dérivent de l’ecto­
plasm e tandis que les macromères ne conservent apès quelques divi­
sions que de l’endoplasme. Nos observations confirment celles de 
Teissier ; nous avons pu suivre la présence de l’ectoplasme ju squ ’à la 
fin de la vie libre de la planula. Pour préciser la fonction de cet 
ectoplasme, nous avons centrifugé à 3.000 tou rs/m inu te  pendant 
dix m inutes des œufs fécondés, fraîchement pondus. A cette vitesse, 
nous avons décanté le vitellus et le cytoplasme mais tout l’ectoplasme 
est resté à la périphérie de l’œuf où il n ’a subi aucune modification 
(Planche III, 13). Cet ectoplasme semblerait donc constituer pour l’œuf 
une couche corticale protectrice qui l’isolerait du milieu extérieur.

Beckwith (1914) a décrit chez Hydractinia la form ation d’une 
m em brane de fécondation ; il s’agit probablement de cette zone phloxi- 
nophile, mais cette dernière est déjà présente au stade oocyte et se 
trouve donc sans rapport avec la fécondation.

Le jeune oocyte d’Hydractinia était riche en éléments basophiles. 
Au cours de sa croissance, nous avons pu suivre la disparition de cette 
basophilie au profit d ’éléments acidophiles et de polysaccharides. Nous 
avons trouvé, pour ces derniers éléments, une répartition analogue à 
celle qu ’a décrite Bonner (1955) chez Phialidium. Déjà en 1925 
E phrussi dans son étude de la vitellogenèse de Clava squamata avait 
signalé ce phénomène.

Tous les œufs sont pigmentés, leur coloration varie du jaune pâle 
à l’orangé, mais est très homogène pour les œufs pondus par un 
même gonophore. Teissier (1927) a mis en évidence la nature  de cette 
coloration. Il s’agit de pigments diffus dans les réserves vitellines et 
qui résultent de la combinaison d’un ou plusieurs pigments caroté- 
noïdes avec un protide.

La segmentation.

Tous les œufs d’un même gonophore sont libérés sim ultaném ent 
et le plus souvent à une heure déterminée de la journée pour une 
région et une saison données. Teissier (1927) les recueille à huit 
heures du m atin à Roscoff au mois d’août, Bunting précise qu’à 
Woods Hole la ponte a lieu vers dix-huit heures. Il est par conséquent 
facile de suivre la segmentation.

Elle commence au pôle animal par l’apparition d ’une légère 
dépression située dans le prem ier plan de division. A partir de cette 
dépression se dessine un sillon qui se dirige vers le pôle végétatif



298 G. VAN DE VYVER

mais sans l’atteindre. Les deux blastomères y restent donc en contact 
par un pont cytoplasmique qui ne se résorbera qu’après un certain 
temps. Lorsque le clivage s’amorce, les deux noyaux sont déjà formés 
au pôle animal ; il en sera ainsi pour chaque division (fig. I, 2). 
La prem ière division partage l’œuf en deux blastom ères de taille 
voisine ou légèrement inégale. Le second sillon de segmentation, per­
pendiculaire au premier, s’amorce également au pôle animal.

Bénard-Boirard (1962) a observé chez Podocoryne carnea une 
division oblique à partir du stade 4 pour 50 p. 100 au moins des 
individus examinés ; les œufs d 'Hydractinia ne m anifestent jam ais ce 
phénomène. Mais, cependant, peu de temps après la deuxième division 
(environ vingt minutes) on assiste à un glissement des quatre blasto­
mères qui viennent se disposer en croix : c’est-à-dire que deux blasto­
mères situés en diagonale se rapprochent, s’accolent, écartant les 
deux autres blastomères l’un de l’autre. Le troisième plan de division 
est équatorial et perpendiculaire aux deux prem iers. Il conduit à la 
form ation de huit blastomères de taille subégale. Dès la quatrièm e 
division, le synchronisme des mitoses disparaît. En même temps, 
l’embryon perd sa forme sphérique et prend l’aspect d’un m assif 
oblong, irrégulièrement bosselé. En raison de cet anachronism e, cer­
taines cellules sont momentanément plus volumineuses que d’autres. 
Elles ne peuvent être considérées comme des macromères à cause de 
leur dispersion irrégulière et de leur nom bre variable.

Rappelons seulement que les cellules périphériques com portent 
toujours un ectoplasme et un endoplasme, tandis que les cellules 
internes, formées par délamination, ne renferm ent que de l’endoplasme 
(Fig. II, 3). L’ébauche ne se présente plus que comme un conglomérat 
de cellules peu serrées et sans régularité aucune.

La morula.

Que la segmentation se poursuive suivant des plans déterminés 
ou qu’elle soit apparemment tout à fait fantaisiste, jam ais nous 
n ’avons vu apparaître de cavité blastocœlienne. L’ensemble des divi­
sions conduit à la formation d’une sphère pleine, c’est-à-dire une 
m orule vraie, définie par Dawidofï (1925) (Fig. II, 4 et Planche 1,1) .

Dawidoff considère ce stade comme caractéristique des œufs qui 
se développent dans un gonophore. L’embryon sitôt segmenté 
(stade 16) ne présente plus une struc tu re  homogène ; les cellules 
périphériques sont différentes des cellules centrales. Ces dernières, 
produites uniquement par délamination, ne renferm ent que du vitel- 
lus ; tandis que les premières sont bordées vers l’extérieur par une 
zone phloxinophile : l’ectoplasme.

A la fin du stade morula, l’embryon est formé d’environ 
64 cellules dont tous les noyaux semblent avoir la même valeur. Mais 
dès le stade suivant il n ’en est plus de même.

Si les cellules périphériques continuent à se m ultiplier par des 
mitoses normales, les cellules internes m anifestent au cours de la 
division une condensation de la chrom atine qui se m aintient lorsque



1. Aspect d’un œuf mûr venant d’être pondu. La figure montre la vésicule
germinative (vés. germ.) et les granules de vitellus (vit.) qui occupent l’endoplasme 
(Ed.) et la zone corticale phloxinophile qui forme l’ectoplasme (Ec.). — 2. Œuf 
d’Hydractinia au début du premier clivage. La segmentation s’ébauche au pôle 
animal où les deux noyaux sont déjà préparés et se poursuit vers le pôle végétatif.

Mi h. Chr. C

Cel.Chr.C

Fig. II
3. Stade comportant 16 blastomères. Les cellules internes ne possèdent plus

d’ectoplasme. — 4. Stade morula comportant environ 32 cellules. Sur la préparation 
observée toutes les cellules sont en mitose. — 5. Début de la gastrulation. Les 
cellules internes s’écartent les unes des autres. La plupart dégénèrent, les autres 
poursuivent leurs divisions. Dans tous les noyaux la chromatine est fortement 
condensée. A la périphérie, les mitoses sont nombreuses, les noyaux conservent un 
aspect normal (mit., mitose normale ; mit. chr. c., mitose à chromatine très 
condensée). — 6. Gastrula : les méats qui séparaient les cellules internes confluent, 
ébauchant ainsi la cavité centrale. De nombreuses cellules centrales ont dégénéré 
(cel. dég.), les autres ont toujours une chromatine très condensée (cel. chr. c.).
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la cellule a retrouvé la phase de repos. Cette structure du noyau lui 
confère un aspect pycnotique. De plus, l’ensemble des cellules internes 
ne forme plus une masse pleine, mais les cellules se séparent et 
m énagent entre elles des méats (Fig. II, 5 et Planche I, 2).

La gastrula.

La gastru la suit un processus très particulier dénommé par 
Dawidoff « délam ination m orulaire secondaire » qui ne s’observe que 
dans le cas d’une m orule vraie. En réalité, le term e de délamination 
est peu significatif : en effet, dans cette ébauche, la séparation des 
feuillets s’effectue par un arrangement actif du matériel cellulaire. 
On voit se constituer au centre de l’embryon, un massif de cellules, 
compact et désordonné qu’entoure un groupe périphérique composé 
d’une assise quasi continue (Planche I, 3, 4 et 5).

Les cellules périphériques continuent à se diviser ; elles diminuent 
de taille m ais conservent des noyaux riches en chrom atine et une 
zone corticale phloxinophile.

Parm i les cellules centrales, toutes plus ou moins pycnotiques, 
certaines continuent à se diviser pour donner l’endoblaste, tandis 
que la p lupart dégénèrent et sont phagocytées sur place par les cellules 
qui persistent. La fin de la gastrulation aboutit donc à un organisme 
diderm ique dont le feuillet périphérique, composé de cellules longues 
et étroites, présente déjà une structure épithéliale. Le feuillet endo- 
blastique est composé de cellules polyédriques, riches en vitellus qui 
tapissent irrégulièrem ent l’assise ectoblastique. La chrom atine du 
noyau de ces cellules reste compacte.

Lorsque la gastrulation est terminée, la cavité archentérique est 
encore partiellem ent encombrée par les cellules dégénérescentes (Fig. II,
6). Rappelons que déjà en 1884 Bunting avait -signalé pour Hydractinia 
la form ation d’une cavité gastruléenne par destruction des cellules 
endodermiques.

Remarques concernant la gastrulation.

Teissier (1927) décrit chez Hydractinia le début de la gastrulation 
à un stade beaucoup plus précoce. Il voit apparaître la cavité centrale 
dès le stade 4 ou 8 et atteindre ses dimensions maxima après la 
mitose -suivante. Pour Smallwood (1909) le phénomène se m anifeste 
déjà au stade 2. D’après Teissier, cette cavité irrégulière renferme

PLANCHE I
1. M orula. - 2. Début de la  gastrula, apparition des prem iers m éats. - 3. Gastru­

la tio n  et form ation  de la  cavité centrale. - 4. G astrulation : la  désintégration  des 
cellu les centrales est déjà fort avancée. - 5. D étail du stade gastrula ; le cliché  
m ontre les noyau x riches en chrom atine du feu ille t périphérique et les noyaux à 
chrom atine condensée de l ’endoblaste. Les grains ph loxinophiles de la  zone corticale  
sont particu lièrem ent b ien  v isib les . - 6. Fin de la gastru lation  ; la  jeune larve 
com m ence à s’allonger, e lle  a m aintenant une structure diderm ique évidente.
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très vite des cellules endodermiques apparues par im m igration m ulti­
polaire et délamination. La gastrulation a lieu lorsque l’embryon 
comporte à peine une vingtaine de cellules et se poursuit par de nou­
velles divisions tangentielles et une m ultiplication active des cellules 
endodermiques qui comblent progressivement cette cavité. Il précise 
que, dès le début, les caractères nucléaires ectodermiques et endo­
dermiques sont bien tranchés, ces derniers étant beaucoup plus com­
pacts que les premiers.

En ce qui concerne le processus de la gastrulation, nos obser­
vations divergent quelque peu. Nous ne voyons la prem ière ébauche 
d’une cavité qu’au stade comportant environ 64 cellules. A ce moment, 
les cellules internes qui ju squ’alors form aient une masse compacte 
laissent en tr’elles des méats.

Enfin, ce n ’est que lorsque l’embryon est formé d’environ 128 cel­
lules que se dessine la cavité centrale : cavité qui s’agrandira par 
désintégration des cellules endoblastiques.

Bunting (1884) dans une étude du développement d’Hydractinia 
et Morgenstern (1901) chez Cordylophora ont vu un phénomène ana­
logue : la formation d’une cavité centrale par destruction des cellules 
internes. Nous noterons cependant qu ’il n ’est pas rare de voir appa­
raître une cavité au stade 4. Mais, dès le stade suivant, cet orifice 
est absorbé par l’une ou l’autre cellule où il d isparaîtra  rapidem ent. 
Il ne peut donc s’agir là d’une cavité blastocœlienne.

Metschnikoff (1886), dans son travail rem arquable sur l’embryo­
logie des Méduses, a décrit la form ation suivie de résorption de cet 
orifice pour de nombreux œufs d’Hydraires.

Organisation de la pianula.

Au term e de sa gastrulation, l’embryon a définitivement perdu 
sa forme sphérique ; il est d’abord ovale, puis s’allonge progres­
sivement. Dès ce moment sa polarité devient évidente : le pôle antérieur 
s’élargit tandis que l’extrémité postérieure s’effile.

La larve prend le nom de « planula » (Dalyell, 1847) ; elle n ’achè­
vera son développement que trois ou quatre jours plus tard.

a) La préplanula.

Quelques heures après la gastrulation, la préplanula (Teissier, 
1927) commence à s’allonger. La prem ière phase de la croissance se 
manifeste par un dégagement de la cavité centrale et une m ultiplica­
tion active des cellules centrales périphériques. Ces dernières sont 
rapidem ent organisées en un épithélium m onostratifié de cellules quatre 
à cinq fois plus hautes que larges. Un noyau riche en chrom atine les 
partage en deux régions d’affinité tinctoriale différente : la zone corti­
cale phloxinophile qui s’est m aintenue depuis l’œuf vierge et une 
région interne qui renferme le vitellus. L’endoblaste garde un aspect 
désordonné ; une quantité im portante de cellules dégénérescentes 
tapissent les cellules endoblastiques norm ales et confèrent à l’ensem-



Fig. Ill
7. Jeune pianula ayant acquis

sa structure didermique. Dans 
l’ectoblaste, les cellules glandu­
laires se différencient ; dans 
l’endoblaste, certaines cellules 
gardent un aspect dégénérescent, 
d’autres constituent la couche 
endoblastiquc. Entre elles s’insi­
nuent les premiers némato-
blastes (Nem.). (Gl. sp. f., cellule 
glandulaire spumeuse en forma­
tion ; ecto., ectoblasto ; endo., 
endoblaste ; vit., vitellus ; ec., 
zone corticale phloxinophile.)

8a. Vue d’ensemble d’une planula tout 
à fait différenciée. I : zone antérieure ;
Il : zone médiane ; III ; zone postérieure ;
A : pôle apical ; P : pôle postérieur ;
gl. sp., cellule glandulaire spumeuse ;
ecto., ectoblasto ; endo., endoblaste ; vit., 
vitellus ; cel. em., cellule embryonnaire ;
nem., nématoblaste ; ny., nématocyste.



302 G. VAN DE VYVEB

ble du feuillet un aspect pluricellulaire. Ces cellules sont bourrées 
de vitellus et conservent des noyaux à chrom atine compacte (Plan­
che I, 6).

L’embryon, poursuivant sa croissance, prend bientôt une allure 
planariform e. Lorsque sa longueur a à peu près a tte in t quatre  fois 
la largeur, la croissance se ralentit pour faire place à une phase de 
différenciation importante, à savoir : l’apparition des nématoblastes, 
la form ation de la mésoglée et l’élaboration des cellules glandulaires 
(Fig. III, 7 et Planche II, 7 et 8).

Les prem iers nématoblastes se différencient au sein du feuillet 
interne et à partir de cellules endoblastiques typiques dont ils éli­
m inent le vitellus. Ils seront rapidem ent très nom breux sauf à l’extré­
mité antérieure qu’ils n ’atteignent pas. Les cellules glandulaires 
appartiennent au feuillet externe ; elles seront présentes à la fois 
au pôle postérieur, dans la région médiane et à l’extrém ité antérieure 
où elles seront bientôt les plus nombreuses.

Ces cellules glandulaires correspondent au type spumeux, elles 
se différencient aux dépens des cellules épithéliales banales. Les 
premières gouttes de sécrétion sont élaborées au niveau du noyau 
qui se trouve progressivement refoulé à la base de la cellule. Le 
vitellus est consommé graduellement tandis que la masse des sécré­
tions augmente. Au terme de leur différentiation, les cellules ont 
considérablement augmenté de taille ; elles sont hautes et larges et 
compriment au maximum les cellules épithéliales banales qui, à leur 
tour, ont digéré le vitellus. Leur cytoplasme est occupé par un réseau 
qui découpe la cellule en une série d’alvéoles irrégulières dont le 
contenu est finement granuleux. Les tests histochim iques nous ont 
permis d’établir une concordance parfaite entre ces cellules et les 
cellules glandulaires spumeuses définies par Bouillon (1963) chez 
un grand nombre d’Hydraires adultes.

La région basilaire de ces cellules glandulaires renferm e le noyau. 
Ce dernier est un peu plus petit et plus chiffonné que celui des cellules 
épithéliales. Le cytoplasme qui entoure le noyau est riche en A.R.N. 
et contient des formations filamenteuses qui correspondent à des 
structures ergastoplasmiques (Bouillon, 1956-1962 ; Hess, 1960).

La forme des cellules varie quelque peu avec la position qu ’elles 
occupent dans la planula. Au pôle antérieur, la base de la cellule est 
finement pédonculée, au contraire, tout au long de la planula, le 
pédoncule est court ou plus généralement absent.

Les cellules à mucus sont particulièrem ent abondantes et bien 
développées au pôle antérieur de la planula où elles com prim ent les 
cellules épithéliales : cela explique l’épaississem ent considérable du 
feuillet périphérique à ce niveau. Elles s’espacent sur les flancs de 
la larve et se reconcentrent quelque peu à l’extrém ité postérieure.

Les cellules glandulaires spumeuses ont été observées à plusieurs 
reprises par les auteurs : Harm (1903) les décrit chez Clava squamata,

PLANCHE II
7. Jeune planula. - 8. D étail de la région antérieure de la jeune p lanula . -

9. Vue d’ensem ble d’une p lanula tout à fa it différenciée.
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Teissier (1927) les voit chez Hydractinia echinata, Mergner (1957) 
chez Eudendrium racemosum. Tout récemment Lacassagne (1961), 
dans une étude comparative d’une douzaine de planulas, les a retrou­
vées dans tous les genres et toutes les espèces étudiées. Nous les 
avons également vues chez Myriothela cocksi, Cordylophora lacustris 
et Eleutheria dichotoma .

Cette prem ière période de différenciation a surtout intéressé 
l’ectoblaste qui a, par ailleurs, digéré tout son vitellus.

Des cils très courts et très fins apparaissent ; nombreux au pôle 
antérieur, ils se raréfient le long de la planula et sont quasiment 
absents au pôle postérieur. Peu après, l’ectoblaste et l’endoblaste, 
qui étaient encore moulés l’un sur l’autre, sont séparés par une mince 
lame de mésoglée, qui subsistera telle quelle ju squ’à la fixation de la 
planula pour devenir beaucoup plus im portante chez le polype.

L’endoblaste ne s ’est modifié que par un accroissement consi­
dérable du nom bre de nématoblastes qui repoussent et compriment les 
cellules épithéliales de l’ectoblaste. Peu de temps après leur différen­
ciation, les nématocystes traversent la mésoglée et se faufilent entre 
les cellules épithéliales de l’ectoblaste. Ils s’accumulent surtout au 
pôle postérieur. Faurc (1960) a pu observer une m igration analogue 
chez Aglaophenia pluma. La planula, à ce stade d’organisation, a 
attein t sa structure  typique. Peu mobile, elle adhère au support grâce 
aux faibles sécrétions muqueuses des cellules glandulaires.

b) La planula.

Pendant les deux ou trois jours qui suivent, la planula va 
s’accroître en longueur : près de quinze fois plus longue que large, 
elle conserve un pôle antérieur élargi et une extrémité postérieure 
effilée (Fig. IV, 8a et Planche II, 8 et 9). Grâce à sa ciliature et à 
ses fibres bien différenciées, elle est m aintenant capable de se mouvoir. 
Elle nage peu et se déplace plutôt par reptation. Au repos, elle adhère 
au support par son pôle antérieur et peut alors être animée de 
mouvements divers : flexion, contraction, élongation, enroulement. 
Elle peut aussi se déposer sur le flanc et rester parfaitem ent immobile.

Pour faciliter la description histologique de la planula, nous 
distinguerons trois régions : l’antérieure, la médiane et la postérieure.

La région antérieure se définit par son ectoblasto haut et cilié. 
Ce dernier est complètement envahi par les cellules spumeuses glan­
dulaires. Ces cellules, longues et larges, écrasent les cellules épithé­
liales banales à un tel point qu’on ne les distingue plus que par leurs 
noyaux et leurs cils (Fig. V, 8b et Planche III, 10). Tous les noyaux 
des cellules ectoblastiques sont alignés à mi-distance entre la mésoglée 
et la périphérie. Les noyaux des cellules glandulaires sont refoulés

PLANCHE III
10. D étail de la région antérieure de la  planula qui m ontre l ’abondance des

cellu les g land ula ires dans l ’ectoblaste. - 11. Détail de la région m édiane de la  
planula. - 12. D étail de la région postérieure. - 13. Œ uf au stade 2, après cen trifu ­
gation  à 3.000 to u r s/m in u te  pendant dix m inutes. Le cliché m ontre la décantation  
du v ite llu s  et du cytop lasm e et la zone corticale restée en place.
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contre la mésoglée, ils ont souvent l’aspect pycnotique. L’endoblaste 
sous-jacent forme un épithélium monostratifié. Il est encore bourré 
de vitellus.

La transition vers la zone interm édiaire se fait brutalem ent pour 
l’ectoblaste et progressivement pour l’endoblaste (Fig. V, 8c et P lan­
che III, 11). Dès que l’on a dépassé le pôle antérieur, l’ectoblaste se

8c 8d
25)4

F i g . V

8b. D étail de la région antérieure de la  p lan u la  : la  figure m ontre le  dévelop­
pem ent considérable des cellu les g landulaires spum euses (gl. sp., ce llu le  glandulaire  
spum euse ; ecto., ectoblaste ; endo., endoblaste ; m és., m ésoglée ; ec., zone corticale  
p h lo x in o p h ile). —  8c. D étail de la  zone m édiane : l ’endob laste est envahi par les  
ném atoblastes (nem .) et les cellu les basoph iles (cel. em b.). —  8d. D étail de la  
zone postérieure ; Fectoblaste et l ’endoblaste form ent tous deux une b elle  assise  
ép ithélia le  : dans l ’ectoblaste, les cellu les g land ula ires et les ném atocystes sont 
assez abondants.

raccourcit et les cellules glandulaires s’espacent ; on en compte une 
pour dix à quinze cellules banales. Elles libèrent un léger mucus qui 
s ’écoule sur l’embryon. Les nématocystes, en petit nombre, s’insinuent 
entre les cellules épithéliales. Le vitellus qui occupait toute la région 
basale est presque digéré ; il fait place à un cytoplasme clair et 
vacuolisé ; sa digestion n ’est cependant pas aussi poussée que dans
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la région antérieure. La di-sparition des boulettes vitellines permet de 
voir beaucoup mieux les fibres musculaires de ces cellules. La région 
phloxinophile est toujours intacte et entoure le noyau riche en 
chrom atine.

En s’éloignant du pôle antérieur, l’endoblaste perd graduellement 
son aspect monostratifié pour devenir très irrégulièrem ent pluristra- 
tifié. De nom breux nématoblastes s’insinuent entre les cellules épithélio- 
m usculaires dont ils m asquent presque complètement la partie distale. 
Les ném atoblastes m ontrent au sein même de l’endoblaste toutes les 
phases de leur évolution en nématocystes. Tout à fait différenciés, ils 
qu itten t le feuillet interne pour venir prendre leur place définitive à 
la périphérie. Lorsque les nématoblastes ont atteint un nombre très 
im portant, ils ne se transform ent plus tous en nématocystes ; certains 
restent à l’état indifférencié et sont alors tout à fait -semblables aux 
cellules interstitielles décrites chez le polype adulte.

La différenciation des cnidoblastes dans l’endoblaste a déjà été 
observée par Claus (1882) chez Aequora, par M orgenstern (1901) chez 
Cordylophora, par Harm (1902) chez Clava et revue par Mergner 
(1957) chez Eudendrium  et XVeiler-Stolt (1960) chez Eleutheria .

En revanche, la localisation des nématoblastes en une zone pré­
cise n ’a été signalée que par Mergner (1957) et Lacassagne (1961). 
Ces auteurs observent une région cnidogénétique dans la zone posté­
rieure de la planula. Pour Cordylophora et Eleutheria , nous avons 
trouvé une localisation semblable. L’extrémité postérieure est simple 
(Fig. V, 8d et Planche III, 12). Dans l’ectoblaste, quelques cellules 
glandulaires et un petit nombre de nématocystes repoussent les 
cellules épithéliales sans pour cela modifier leur aspect. L’endoblaste, 
dépourvu de cellules basophiles, est constitué par les cellules épithélio- 
m usculaires encore bourrées de vitellus.

La cavité gastrique qui était importante dans la région antérieure, 
plus réduite dans la région médiane, devient virtuelle dans la zone 
postérieure où les cellules s’appliquent les unes sur les autres.

Arrivée à ce stade de développement, la planula ne se modifiera 
plus. Elle va lentem ent digérer le vitellus qui se trouve encore accu­
mulé dans tout l’endoblaste et poursuivre à un rythm e réduit la 
différenciation des nématoblastes en nématocystes. Les cellules baso­
philes non différenciées sont de plus en plus nombreuses. Quelques- 
unes ém igrent vers l’extrémité postérieure et vers l’ectoblaste.

En même temps, les noyaux de l’ensemble du feuillet interne 
acquièrent une structure  mieux organisée. Ils restent pauvres en 
chrom atine m ais présentent un beau nucléole.

Fixation de la planula.

Pendant la période de vie libre, la planula est très sensible à la 
lumière ; placées dans des cristallisoirs, les petites larves s’accumulent 
toujours du côté le plus éclairé ; elles m anifestent donc un photo­
tropisme positif.
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Leur consommation en oxygène est à ce m om ent très im portante. 
Nous avons déjà signalé dans les conditions d’élevage la nécessité 
d’une très bonne aération de l’eau. Ces conditions remplies, il n ’est 
pas rare d’observer des planulas fixées à la surface de l’eau, voire 
même au-delà de cette limite.

Lorsque la planula a épuisé ses réserves vitellines, elle se rap­
proche du fond du récipient ; la période de fixation commence 
(Fig. VI, 9). Toutes les cellules du pôle antérieur s’am putent sim ul­
taném ent de leur sécrétion libérant ainsi de grandes quantités de 
mucus qui favorisent l’adhésion définitive de la larve à son support. 
Pendant la première phase de la fixation, la planula subit de m ultiples 
modifications. Dans le feuillet périphérique la ciliature disparaît et les 
cellules glandulaires qui n ’appartiennent pas au pôle antérieur dégé­
nèrent. Après quelques heures toute la planula s’affaisse et s’étale 
sur l’extrémité antérieure, élargie en une véritable sole. La cavité 
centrale a pratiquem ent disparu, elle est occupée par un endoderme 
tout à fait désordonné.

Ces modifications sont bientôt suivies par l’apparition du prem ier 
stolon. Celui-ci est constitué par l’excroissance des deux feuillets au 
niveau de la région médiane de la planula. Sa form ation est accom­
pagnée d ’une migration des cellules basophiles qui viennent occuper 
leur place définitive dans l’ectoderme. La partie postérieure de la 
planula qui ne participe pas à la form ation du stolon commence à 
s’allonger et à se dresser. Elle va donner naissance au prem ier polype 
(Fig. VII, 10). Cette première ébauche est caractérisée par un ecto- 
derme régulier et dense et un endoderme tout à fait désordonné, 
riche encore en éléments embryonnaires et qui ne ménage qu ’une 
faible lumière centrale. La limite entre l’ectoderme polypodial et 
stolonial est occupée par une masse im portante de ném atoblastes et 
de cellules interstitielles. La croissance de cette jeune H ydractinia est 
rapide. En moins de douze heures, le polype a bourgeonné un verticillo 
de quatre tentacules longs et grêles, tandis que les stolons solidement 
fixés au support ont triplé ou quadruplé leur longueur. Ces derniers 
conservent un ectoderme riche en cellules basophiles, tandis que 
l’endoderme s’organise enfin en un épithélium  régulier. Le stolon a 
acquis une structure tubulaire.

D urant l’accroissement du polype, l’aspect de l’ectoderme s’est 
quelque peu modifié. En effet, entre les cellules épithéliales en pleine 
mitose apparaissent les cellules interstitielles, les ném atoblastes et les 
nématocystes venus du stolon.

Dans l’endoderme, les transform ations sont actives. Nous assistons 
à la form ation de l’hypostome caractérisé par ses cellules glandulaires 
et à l’organisation de la colonne gastrique. Les cellules glandulaires 
semblent se former in situ ; ceci nous donne de bonnes raisons de 
penser qu’elles se différencient imm édiatem ent aux dépens des éléments 
endoblastiques de la planula.

Leur origine chez le jeune polype et chez Hydractinia adulte sera 
revue dans un travail ultérieur.
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F i g .  VI

9. P ian u la  au m om ent de
la fixation . A : pôle apical 
fixé au support ; P  : Pôle  
postérieur. La p lan u la  se fixe 
par le pôle antérieur qui 
libère brutalem ent ses sécré­
tions ; les  ném atob lastes et 
les cellu les  b asoph iles qui 
ju sq u ’alors éta ien t loca lisés  
dans l ’endob laste m igrent 
vers l ’ectob laste.

Gl. S p .  D e g .

Gel. E mb.

Cel .Em b

G l .S p h .h y p .

Gl. S p .

Ecl.

E n d .

25 n
Nem .

10. La p lan u la  fixée a donné naissance au prem ier polype et au premier
stolon . (Po., polype ; S., sto lon  ; hy., hypostom e ; etc., ectoderm e ; end., endoderm e ; 
c.i., ce llu le  in terstitie lle  ; nem., ném atocyste ; ny., ném atocyste ; gl. sph. hyp.,
cellu le  g land u la ire  sphéruleuse hypostom iale; gl. sp., cellu le  g landulaire spum euse; 
gl. sph. stom ,, cellu le  glandulaire sphéruleuse stom acale ; P., pôle postérieur de la  
planula  ; A., pôle antérieur de la  planula.)

CONCLUSIONS.

L’étude histologique du développement embryonnaire d’Hydrac- 
tinia echinata (Flem .) nous a amenée aux conclusions suivantes.

1) Chez Hydractinia , la segmentation est radiaire, totale et sub­
égale ;
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2) La segmentation donne naissance à une m orula com portant
environ trente-deux cellules. Cette m orula évolue directem ent en gas- 
tru la  sans passer par un stade cœloblastule ;

3) La gastrulation s’effectue suivant un mode très particulier
consistant en un arrangement actif du m atériel cellulaire ;

4) La cavité gastrique se forme par désintégration d’une partie
du matériel endoblastique ;

5) Ayant acquis sa structure didermique, la jeune larve va subir
une phase de différenciation importante. L’apparition des muscles et 
des cils va la transform er en une larve nageuse : la planula. L’ectoblaste 
acquiert ses cellules glandulaires muqueuses qui s’accum ulent au pôle 
antérieur. Dans l’endoblaste, se différencient les prem iers némato- 
blastes ; ils se forment aux dépens des cellules em bryonnaires épithé­
liales dont ils éliminent le vitellus ;

6) La planula ayant terminé son développement présente trois
régions caractéristiques : une région antérieure dans l’ectoblaste de 
laquelle se pressent les cellules à mucus, une région médiane dont 
l’endoblaste est envahi d’abord par les ném atoblastes et plus tard  par 
les cellules basophiles et enfin une région postérieure où l’ectoblaste 
et l’endoblaste forment tous deux une assise épithéliale quasi continue;

7) La planula totalement différenciée va m ener une vie libre qui
durera quelques jours. Pendant tout ce temps, elle m anifeste un 
phototropisme positif ;

8) Lorsque la planula a complètement digéré son vitellus, elle -se 
rapproche du fond, pique du nez : la période de fixation commence. 
Les cellules antérieures s’am putent sim ultaném ent de toutes leurs 
sécrétions et assurent l’adhésion définitive de la larve à son support ;

9) La larve une fois fixée subit un rem aniem ent cellulaire im por­
tan t : les nématoblastes et les cellules basophiles qui, ju sq u ’alors, 
étaient concentrées dans la région médiane de l’endoblaste m igrent 
activement vers la périphérie ;

10) Les trois régions que nous avons distinguées chez la planula
joueront chacune leur rôle : la région antérieure, grâce à ses cellules 
glandulaires, assure la fixation, la région médiane en s’évaginant donne 
nais-sance au premier stolon tandis que la zone postérieure sera 
l’ébauche du premier polype ;

11) Quelques heures après la fixation, le jeune polype bourgeonne
ses tentacules et évolue en un véritable gastrozoïde par l’acquisition 
d’un hypostome et d’une bouche ;

12) Il suffit de quelques heures pour que le stolon, à son tour,
bourgeonne des polypes.

Summary

The developm ent of Hydractin ia  echinata  (F lem .) has been studied  by different 
histo log ica l technics.

The eggs of H ydractinia becom e m ature in a gonophor, then are laid , fecunded  
and cleave iso leted  in the external sea w ater.

The segm entation is total, radial and subsequal ; it gives a true m orula w hich  
evolves in gastrula by an active rearrangem ent of cellu lar  m ateria l. There is 
never typ ical coeloblastu la.
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The tw o layered gastrula differentiates into a sw im m ing larval : the planula  
w hich, after  a few  days of free live, settles at a support and gives rice to  a 
new  colony.

Zusammenfassung

W ir haben m it H ilfe verschiedener histo logischer Techniken die Em bryon­
a len tw ick lung von H ydractin ia  echinata  (Flem .) studiert. Die Eier werden im  
Gonophor gebildet, h ierau f abgelegt, befruchtet und die Furchung findet einzeln  
im  äusseren M ilieu statt. Die totale, radiale und nahezu gleichm ässige Furchung 
führt zu einer echten Morula, die durch aktive Neuanordnung des Z ellm aterials 
sich zu einer G astrula entw ickelt. Es w ird nie eine typ ische C oeloblastula gebildet.

Die doppelsch ichtige Gastrula differenziert sich in  eine schw im m ende Larve, 
die P lan u la , die nach ein igen Tagen freier E xistenz sich auf einer Unterlage 
fe stse tzt und zur B ildung einer neuen K olonie führt.
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