
CONTRIBUTION A L'ETUDE HISTOLOGIQUE DES EPONGES
D'EAU DOUCE :

SPONGILLA LACUSTR1S L., EPHYDATIA FLUVIATILIS L.
par

Henriette MEEWIS (Bruxelles).

INTRODUCTION

Il existe dans une éponge de nombreux éléments cellulaires qui selon les
auteurs ont reçu des noms très divers. Pour étudier systématiquement ces dif¬
férentes cellules, il importe de les classer, et l'ordre qui semble le plus logique
à adopter est celui des feuillets : ectoderme, endoderme et mésoderme. Mais cette
classification présente de nombreuses difficultés : en effet, comme le fait remar¬
quer Faure-Fremiet (7) , les tissus de l'éponge sont peu nombreux et leur limite
est arbitraire. Topsent (25, 26) distribue les cellules en quatre groupes : 1° les
cellules contractiles qui constituent l'ectoderme; 2° les cellules vibratiles for¬
mant l'entoderme; 3° les cellules conjonctives et 4° les cellules digestives
pigmentées, ces deux dernières catégories constituant le mésenchyme. Selon
Delage (4) et Faure-Fremiet, la structure des éponges se réduit à trois couches
correspondant aux parois : l'épiderme externe, l'épithélium atrial interne et le
mésenchyme intermédiaire.

Maas ne considère que deux feuillets : l'ectoderme et l'entoderme.
Nous adopterons le plan établi dans notre note préliminaire (17) et nous

classerons les éléments cellulaires suivant l'aspect de leur noyau en cellules
nucléolées et cellules anucléolées, c'est-à-dire que lions envisagerons, de par leur
structure et leur origine, deux groupes de cellules : le groupe Amœbocytes et le
groupe Collencytes, Pinacocytes et Choanocytes.

Il est entendu que cette classification convient uniquement à l'étude
descriptive que nous nous proposons de faire et qu'il n'existe pas de limites
nettes et définitives entre ces deux groupes de cellules.
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BUT DU TRAVAIL

Nous nous proposons, dans ce travail, d'étudier systématiquement et de
classer toutes les cellules de Spongilla lacustris L. et d'Ephydatia fluviatilis L.

PLAN

A. — Cellules nucléolées

B. — Cellules anucléolées ou pour¬
vues d'un petit nucléole.

b) Amœbocytes

a) Archseocytes. Tokocytes.
Cellules sphéruleuses.
Chromatocytes.

Trophocytes.
c) Scléroblastes.
d) Spongoblastes.

a) Pinacocytes. Collencylcs.

b) Choanocytes.
c) Cellules fuchsinophiles et éosinophiles.
d) Cellules granuleuses.
e) Cellules vacuolaires.

MATERIEL ET TECHNIQUE

Nous avons étudié deux éponges d'eau douce : Spongilla lacustris L. et
Ephydatia fluviatilis L.

Afin de considérer toutes les espèces cellulaires que l'on peut trouver dans
ces éponges, nous avons prélevé des fragments à différents moments de l'année,
envisageant ainsi les phases de reproductions sexuée et asexuée. En ce qui con¬
cerne Spongilla nous avons examiné, d'une part, le jeune leucon issu de la gem¬
mule; d'autre part, les tissus adultes au moment de la reproduction sexuée et
pendant la gemmulation.

Les Ephydatia ont été prélevées jeunes, alors qu'elles se présentent sous la
forme de lames minces issues de larves et plus tard lorsque ces plaques s'épais¬
sissent fortement.

Les gemmules de Spongilla lacustris ont été cultivées en thermostat à 23°,
suivant la méthode décrite par Bbien (1); le thermostat est maintenu dans une
demi-obscurité à l'aide d'un écran. Les lames sur lesquelles nous avons disposé
les gemmules ont été préalablement recouvertes de cellophane ou d'une mince
couche d'agar. Le bourgeonnement sur ces substances est tout à fait normal.

Cette technique nous a permis de fixer et d'enrober les jeunes éponges, soit
à la celloïdine suivant la méthode de Cerfontaines, soit à l'agar, d'après
Chatton, sans avoir à les détacher du support et risquer ainsi de les déchirer.
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Nous verrons que certains éléments cellulaires sont très semblables et qu'il
faut, pour les reconnaître, envisager la structure fine du noyau ou la nature des
inclusions cytoplasmiques. Pour mettre tous les détails en évidence, nous avons
utilisé des fixations et des colorations variées. Nous avons employé comme
liquide fixateur le mélange de Bouin, le sublimé acétique, le Zenker, le Bouin-
Allen. Parmi les diverses méthodes de coloration, celles qui nous ont donné les
meilleurs résultats sont : l'Hématoxyline-éosinc, le Bleu de Méthyle-éosine, sui¬
vant la méthode de Mann, et surtout la triple coloration de Mallory : fuchsine
acide-bleu de méthyle-orange G. La structure fine du noyau a été mise en évi¬
dence par la technique de Feulgen. Enfin, comme nous l'exposerons dans un
prochain travail, la méthode de Bauer mise au point récemment par Pasteels
et Léonard (21) nous a permis de déceler le glycogène.

NOTIONS PRELIMINAIRES

PREMIERS STADES DE DEVELOPPEMENT DE LA GEMMULE

En ce qui concerne l'éclosion des gemmules et l'aspect des jeunes éponges,
nos observations confirment celles de Brien. Après deux ou trois jours de bour¬
geonnement, la coque de la gemmule est vide et les tissus renferment déjà la
plupart des éléments cellulaires constitutifs de l'éponge adulte.

Nous ne décrirons ici que les Archœocytes : ils sont tous mononucléés, les
stades bi- et plurinucléés décrits par Weltner (30), Zykoff (36) et Brien étant
antérieurs à cette période de développement. Ce sont de grandes cellules de
20 à 30 pi; le noyau, arrondi, mesure 6 m. de diamètre; il renferme un gros
nucléole de 2 à 3 pi et les granulations chromatiniennes sont disposées en réseau.

Le cytoplasme renferme de nombreuses inclusions que l'on peut classer en
trois groupes : elles ont pu être décelées en combinant les techniques de
Mallory, de Mann et de Feulgen. Les plus abondantes ont une forme lenticu¬
laire et sont fuchsinophiles; d'autres, plus ou moins arrondies, se colorent par
l'orange G; enfin, par la méthode de Feulgen, suivie d'une coloration au vert
lumière, on distingue en outre des inclusions noirâtres en forme d'arc ou de
cercle. Ces trois espèces d'inclusions correspondent aux stades de digestion des
réserves. En effet, dans les Archœocytes à peine sortis de la gemmule et par
conséquent les plus bourrés de grains de réserve, ceux-ci sont presque tous de
forme lenticulaire identique et se colorent fortement par la fuchsine acide. Puis
ils suivent deux évolutions : 1° les uns tendent à perdre leur forme allongée et
à s'arrondir, la fuchsinophilie disparaît aux dépens de l'orange G. Ces inclusions
sont destinées à nourrir l'Archaeocyte même, elles sont plus nombreuses dans les
individus plus âgés et se colorent par l'éosine si l'on applique la technique
de Mann; 2° les autres se fragmentent en granulations fuchsinophiles de plus en
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plus petites, primitivement lenticulaires; elles s'arrondissent plus tard ou pren¬
nent une forme irrégulière. Ce sont ces dernières que nous retrouvons dans les
éléments dérivés des Archaeocytes, tels les Choanocytes et les Pinacocytes. Elles
se colorent en bleu par la technique de Mann.

Enfin les inclusions réfringentes de la troisième catégorie dérivent de J'en¬
veloppe enrobant les grains de réserve de l'Archaeocyte primitif; elles sont
rejetées dans le cytoplasme lorsque le grain en digestion éclate et s'arrondit en
vacuole alimentaire.

La figure 1 représente un Archœocyte d'une jeune Spongilla âgée de deux
jours : les inclusions sont abondantes et répondent aux trois aspects décrits. Les
Archaeocytes de la gemmule non germée sont bourrés d'inclusions lenticulaires
fuchsinophiles semblables à celles que nous avons représentées en noir.

_ FIG. 1. FIG. 2. FiG. 3.

Fig. 1. — Archœocyte de Spongilla lacustris âgée de deux jours : le nucléole est très volu¬
mineux et les inclusions se présentent sous les trois aspects de la digestion.

FIG. 2. — Archœocyte de Spongilla lacustris âgée de 5 jours : les inclusions sont de forme
et de colorabilité variables.

Fig. 3. — Archœocyte d'Ephydatia fluviatilis adulte : les inclusions irrégulières sont peu
nombreuses.

Ces Archaeocytes se divisent par mitose. La coloration de Mann permet de
déceler l'entrée en activité du noyau : en effet, la chromatine au repos se pré¬
sente sous forme de granulations bleues entourant un nucléole rouge. Lorsque
le noyau va se diviser, la chromatine se colore en violet et le nucléole s'étire en
biscuit; puis apparaissent les stades de la division mitotique; les chromosomes
se présentent sous forme de bâtonnets très distincts par la méthode de Feulgen,
mais cependant difficilement dénombrables. Dans son étude concernant les pro¬
duits génitaux de Spongilla lacustris, Fiedleb (9) observe une division intermé¬
diaire entre la mitose et la division directe. Wierzejski (30-31) et Weltner ont
également observé des processus d'amitose. Nous n'avons pas vu de phénomène
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semblable; cependant-, nous remarquons avec Fiedlek, que dans certains cas
la membrane cellulaire semble persister pendant la division.

Par divisions successives, les Archœocytes deviennent plus petits, leurs
inclusions se réduisent en nombre et en volume. Le noyau peut présenter deux
évolutions distinctes :

1° Il ne se réduit pas fortement et conserve son nucléole;
2" Il devient de plus en plus petit et perd son nucléole.

ETUDE COMPARATIVE DES ELEMENTS CELLULAIRES

DE « SPONGILLA LACUSTRIS » ET D'« EPHYDATIA FLUVIATILIS »

A. — CELLULES NUCLEOLEES

a) Archaeocytes.

Les Archœocytes de la jeune Spongilla sont très semblables aux cellules
que nous avons décrites plus haut. Ils sont ovoïdes, leur noyau est nucléolé et
leur cytoplasme renferme de nombreuses inclusions. Ils diffèrent essentielle¬
ment de YArchœocyte initial par le rapport nucléoplasmique : en effet, la taille
des cellules est réduite (10 à 15 p,), tandis que le noyau conserve sensiblement
le même volume; cependant, le nucléole est plus petit. Afin de nous rendre
compte des rapports existant respectivement entre le noyau et la cellule, d'une
part, et entre le noyau et le nucléole, d'autre part, nous avons mesuré à l'aide
du planimètre des cellules de taille moyenne et nous avons consigné les résul¬
tais dans le tableau suivant : les chiffres représentent des valeurs relatives
moyennes.

NATURE DE LA CELLULE NOYAU NUCLÉOLE
NOYAU NUCLÉOLE

CELLULE NOYAU

ArchsBOcyte primitif. 38,7 5, -1 1,7 0,14 0,31

Archseocyte :■ leucon âgé
de 5 jours.

23, S 5 1 0,21 0,20

Archseocyte : éponge adulte. 11,4 1,9 0,30 0,16 0,16

Gomme on peut le constater, le rapport nucléoplasmique de l'Archseocyte
du leucon, duquel dérivent toutes les autres cellules de la jeune éponge, est très
petit. Quant au nucléole, il est spécialement volumineux dans l'Archseocyte
primitif.

Les inclusions de l'Archseocyte sont de taille fort inégale et de forme
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variable; les plus grosses ont encore l'aspect lenticulaire, les plus, petites sont
irrégulières ou sphériques; elles présentent tous les degrés de colorabilité de la
fuchsine acide à l'orange G.

La figure 2 montre un Archœocyte d'un leucon de Spongilla âgé de
cinq jours. Les trois espèces d'inclusions sont toujours visibles, mais leur taille
est fortement réduite.

Les Archseocytes de Spongilla et d'Ephydatia adultes sont identiques à ceux
du jeune leucon, mais habituellement les inclusions sont moins nom¬
breuses (fig. 3). Ce sont des cellules embryonnaires comparables aux néoblastes
des Oligochètes (Meewis, 15) et auxquelles il faut rattacher les éléments germi¬
naux ou Tokocytes de Minciiin.

Tokocytes.

Ces cellules reproductrices sont en effet des Archaeocytes volumineux mesu¬
rant 30 [x environ. Ils ont une forme plus régulière, sphérique, légèrement
aplatie à un pôle. Le noyau excentrique est situé dans la région moins convexe;

les mailles du réseau chromatinien sont

larges, ce qui donne au noyau un aspect
clair; le nucléole sphérique conserve le
rapport qu'il présentait avec le noyau dans
l'Archœocyte. Le cytoplasme pur s'est
condensé en une plage autour du noyau :
cette zone constitue un centre duquel
partent des radiations que l'on distingue
jusqu'à la membrane cellulaire. Les inclu¬
sions sont dispersées irrégulièrement dans
les mailles cytoplasmiques, ces granula¬
tions sont tout à fait comparables à celles
des Archaeocytes.

La figure 4 représente un Tokocyte :
on y distingue l'aspect typique du cyto¬
plasme et des inclusions.

La Cellule-œuf, beaucoup plus grosse,
conserve la même forme que le Tokocyte.
Le noyau, toujours excentrique, renferme

un réseau chromatinien à mailles très larges et le nucléole est relativement plus
petit. Les inclusions deutoplasmiques, uniformément fuchsinophiles comme
celles des Archaeocytes de la gemmule, deviennent sphériques et volumineuses;
autour du noyau et près de la membrane cellulaire on observe une zone de petites
granulations (fig. 5e).

Nous décrirons dans un prochain travail les phénomènes accompagnant la
formation de l'œuf à partir de l'Archaeocyte. Quelques stades sont représentés
dans la figure 5 : le dessin a représente un Archœocyte typique; c, est un Toko-

5F
Fig. 4. — Tokocyte d'Ephydatia fluviatilis;
le noyau est entouré d'une zone de cyto¬
plasme dense ; en noir les inclusions fuch¬

sinophiles.
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cyte et e un OEuf ; b et d sont des stades intermédiaires. Comme le montrent
ces dessins, les faits peuvent se résumer de la manière suivante : la taille
s'accroît, la forme s'arrondit, tout en conservant un pôle plus aplati, le noyau
se place excentriquement, la chromatine s'étire en larges mailles, le nucléole se
réduit. Le cytoplasme pur se condense autour du noyau et forme des travées

fig. g.

Fig. 5. — Histogénèse cle l'œuf d'Ephydatia fluviatilis : a) Arciiœocyte; b) Arclueocyte de
grande taille; c) Tokocyte; d) Tokocyte dans lequel s'accumulent les inclu¬
sions fuchsinophiles volumineuses; e) Œuf jeune.

Fig. G. — Amœbocyte de Spongilla lacuslris : le cytoplasme, très vacuolisé, renferme peu
d'inclusions.

Fig. 7. — Cellule sphéruleuse de Spongilla lacuslris : la cellule est bourrée d'inclusions
sphéroïdales de taille et de colorabilité différentes.

radiaires. Les inclusions s'accumulent irrégulières et de colorabilité variable
dans le Tokocyte (fig. 5c), grossissent, s'arrondissent et deviennent uniformé¬
ment fuchsinophiles dans l'OEuf (fig. 5e).

FIG. 5.
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b) Amœbocytes et cellules sphéruleuses.

Les Amœbocytes dérivent directement des Archœocytes, dont ils ont Je
noyau pourvu d'un gros nucléole. Il y a deux espèces d'Amœbocytes : les uns
à cytoplasme clair, vacuolaire; les autres bourrés d'inclusions. Les premiers
sont les Amœbocytes proprement clits; les seconds, les Cellules sphéruleuses.

Les Amœbocytes proprement dits sont, d'après Minchin et Tijzet (27), des
Archseocytes plus mobiles ayant l'apparence lobideu.se. Ils auraient un rôle
phagocytaire (Muller, 20-21) — Minchin les appelle d'ailleurs Phagocytes — et
serviraient à la nutrition, soit de l'éponge (Nutritive wanderzelle de Keller, 11),
soit des Tokocytes (Ncihrzelle de Weltner et Fiedler). Ce rôle nutritif est con¬
firmé par la présence au sein clu cytoplasme d'inclusions présentant tous les
types entre la basopbilie et l'éosinophilie (Galtsoff, 9; Faure-Fremiet, Wilson
et Penney, 34). Enfin, certaines de ces cellules renferment du pigment ou des
zoochlorelles; dans ce cas Weltner les appelle Chromatocytes.

Les Cellules sphéruleuses dérivent directement des Amœbocytes par accu¬
mulation des inclusions; des types intermédiaires ont été décrits par Faure-
Fremiet, Wilson et Penney. D'après Cotte (3), elles auraient un rôle de sécré¬
tion. Selon Topsent, les caractères physiques des éponges dépendent de la
nature de ces cellules : suivant les cas, elles jouent le rôle : 1° de glandes à
mucus; 2° de réservoir nutritif; 3° d'éléments conjonctifs. Ces différentes fonc¬
tions peuvent être remplies simultanément. En tant que réservoir nutritif, elles
ont été appelées Trophocytes par Topsent et Thésocytes par Sollas (24). Les
réserves des Trophocytes se présentent sous forme de granulations sphériques
de taille sensiblement égale (Weltner) renfermant chez Spongilla des sub¬
stances amyloïdes qui dérivent du métabolisme de la chlorophylle (Sollas,
Loisel, 14).

Chez les Ascons, ces cellules peuvent se creuser d'une cavité et constituer
les Porocytes (Minchin, Delage, 4; Topsent).

Dans la jeune éponge, nous avons observé très peu d'Amœbocytes propre¬
ment dits. Ce sont des cellules de même taille que les Archieocytes décrits plus
haut, mais qui s'en distinguent par la forme plus amiboïde. Le cytoplasme
clair et vacuolaire renferme peu d'inclusions. Le noyau a le même aspect que
celui des Archseocytes, mais il est plus petit et renferme un nucléole moins
volumineux. Dans le parenchyme de Spongilla et d'Ephydatia adultes, les Amœ¬
bocytes proprement dits sont nombreux. La figure 6 montre une de ces cellules
amiboïdes chez Spongilla. Le cytoplasme clair, fortement vacuolisé, renferme
peu d'inclusions. La chromatine est répartie en petits blocs irréguliers disposés
en réseau; on observe de plus une zone chromatique près de la membrane
nucléaire.

Des cellules identiques apparaissent bourrées d'inclusions sphéroïdales de
grosseur et. de nature variables : ce sont les Cellules sphéruleuses (fig. 7). Elles
sont très abondantes dans les éponges en période de croissance prélevées au
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printemps; d'autre part, elles n'existent pas dans le jeune leucon; il est donc
fort probable qu'elles constituent des réservoirs nutritifs.

Il existe tous les stades intermédiaires entre l'Amœbocyte proprement dit et
la Cellule sphéruleuse; au fur et à mesure de l'accumulation des inclusions,

Fig. 8. — Coupe à travers le parenchyme de Spongilla lacustris. —- Am = Amœbocyte ;
c = Collencyte ; c. f. = Cellule fuchsinophlle ; c. s. = Cellule sphéruleuse;
c. v. = Corbeille vibratile ; ch := Chromatocyte ; p = Pinacocyte.

Fig. 9. — Chromatocyte de Spongilla lacustris.- cellule àmiboïde bourrée de Zoochlorelles.
Fig. 10. — Trophocyte d'Ephydatia fluviatilis : le noyau est entouré d'une zone de cyto¬

plasme dense et la cellule renferme de nombreuses petites inclusions fuclisi-
nophiles disposées en réseau.

Fig. 9.

V
Fig. 8.

^JJT'
Fig. 10.

c'est-à-dire de la spécialisation de la cellule dans le sens Irophocytaire, le
nucléole se réduit.

Comme nous l'avons vu, un phénomène identique se retrouve dans la for¬
mation de l'œuf à partir de l'Archseocyte. La figure 8 représente une coupe à
travers le parenchyme de Spongilla lacustris; on y distingue des Amœ-
bocytes (am) et des Cellules sphéruleuses (c. s.). Les autres éléments seront
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décrits dans les chapitres suivants. Outre les Àmœbocytes proprement dits et
les cellules sphéruleuses, il existe d'autres éléments amiboïdes que nous croyons
devoir classer ici, bien que le noyau et le nucléole soient plus petits. Comme
on le sait, Spongilla renferme des zoochlorelles; le mécanisme de l'infection a
été décrit par Castro Rodriguez (2).

Dans des coupes à travers l'extrémité d'un rameau fortement colorée en vert
par ces symbiontes, nous avons observé l'existence de grandes cellules ami¬
boïdes. Elles sont bourrées de zoochlorelles, petits corps ovoïdes de 1 p. environ
et se colorant uniformément en bleu par la technique de Mallory. Ces cellules
sont aplaties, elles mesurent 20 p. environ, mais se distinguent aisément des
Amœbocytes proprement dits par l'aspect du noyau. Celui-ci est plus petit, habi¬
tuellement arrondi; les blocs chromatiniens, assez volumineux, lui donnent un

aspect ponctué très caractéristique; le nucléole y apparaît comme une granu¬
lation plus grosse. Ces cellules correspondent aux Chromatocytes de Weltner;
nous leur conserverons donc ce nom. La figure 9 montre un Chromatocyte de
Spongilla lacustris bourré de zoochlorelles. On voit également dans la coupe du
parenchyme (fig. 8) un Chromatocyte renfermant quelques symbiontes (ch).
Dans les Ephydatia, il n'existe pas de chromatocytes.

Pour terminer la description des cellules du groupe des Amœbocytes
il nous reste à décrire un Amœbocvte spécial présent dans Spongilla et Ephy¬
datia en reproduction sexuée et asexuée : c'est la cellule nutritive de l'œuf et de
la gemmule. Elle se présente comme un grand Amœbocyte mesurant 20 à 25 p..
Le noyau sphérique renferme un nucléole excentrique et le réseau chromati-
nien est très serré. Quant au cytoplasme, il est condensé autour du noyau comme
dans le Tokocyte. Les inclusions fuchsinophiles sont peu volumineuses; leur
répartition assez régulière donne au cytoplasme un aspect uniformément
ponctué très caractéristique de cette espèce cellulaire.

Ces Trophocytes (Evans) ou Ncihrzelle (Weltner, Fiedler) sont, par tous
leurs caractères, des cellules sœurs des OEufs. La figure 10 montre un de ces
éléments dessiné au même grossissement que le Tokocyte (fig. 4).

c) Scléroblastes.

Les spicules sont intracellulaires; ils sont sécrétés par des Scléroblastes
(Faure-Fremiet, Tuzet, Schulze, 23; Brien) ou Silicoblastes (Minchin, Weltner).
D'après certains auteurs, les spicules apparaissent très tôt; ils existeraient déjà
dans la gemmule non germée (Weltner, Wierzejski). Brien a décrit leur for¬
mation à partir de cellules dérivées d'Àrchœocytes. Chez l'adulte, le Scléro-
blaste s'étale sur le spicule, le protoplasme est finement granuleux et le noyau,
ovoïde, renferme de la chromatine en réseau et un nucléole (Faure-Fremiet,
Tuzet). Minchin fait une distinction entre l'origine des microsclères et celle des
macrosclères. Les premiers sont sécrétés par les Pinacocytes à noyau granuleux;
les seconds sont formés à l'intérieur de grandes cellules du parenchyme à noyau
vésiculeux et nucléolé.
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D'après nos observations, les Scléroblastes de la jeune éponge se présentent
comme Brien les a décrits. Dans Spongilla adulte, les cellules squelettogènes
s'étendent le long des spicules, le noyau est nucléole et le cytoplasme clair et
granuleux renferme peu d'inclusions. Le spicule est fusiforme, élargi vers le
milieu; c'est autour de cette région que se concentre le corps de la cellule ren¬
fermant le noyau nucléolé; latéralement, le cytoplasme s'étale en une couche
mince jusqu'à l'extrémité du spicule (fig. 11). Chez, Ephydatia, l'aspect du sclé-
roblastc est identique, mais le spicule a les parois hérissées de petites pointes.

Fig. 11. — Scléroblaste de Spongilla lacustris : la cellule s'étale jusqu'aux
extrémités du spicule.

d) Spongoblastes.

Loisel a étudié la sécrétion de la spongine dans les Éponges. Elle prend
naissance dans les cellules sphéruleuses sous forme de bâtonnets apparaissant
près du noyau, puis repoussant celui-ci à la périphérie; les spongoblastes
s'alignent, les bâtonnets constituent une fibre continue et les cellules dispa¬
raissent ou constituent, d'après Minchin, les éléments étoilés de la couche sque-

lettogène. Nos techniques ne nous ont pas permis de voir des processus sem¬
blables chez Spongilla ou Ephydatia.

B. — CELLULES ANUCLEOLEES OU POURVUES D'UN PETIT NUCLEOLE

a) Pinacocytes et Collencytes.

Les Pinacocytes constituent la couche dermale externe et le revêtement des
canaux. Del Rio Hortega et Ferrer (5) ont classé ces cellules en deux
groupes : les Exopinacocytes et les Endopinacocytes. D'après Tuzet, chez
Reniera, les Exopinacocytes sont des cellules aplaties présentant des prolonge¬
ments vers l'intérieur de l'Éponge; le noyau est ovoïde, dépourvu de nucléole
et renferme de la chromatine dispersée en blocs irréguliers. L'aspect de ce

noyau varie d'une espèce à l'autre : chez les Tétractinelles (Sollas) il est grand
et sphérique ou légèrement aplati; chez Ficulina (Faure-Fremiet) il est petit et
entouré d'une zone de protoplasme granuleux. Les Endopinacocytes de Reniera
seraient nettement distincts des Exopinacocytes par la taille plus réduite, la
forme plus allongée, sans prolongements, et la présence d'un nucléole.

Faure-Fremiet les appelle Cellules mésothéliales : ce sont des éléments
plats, à contours foliacés; le cytoplasme, clair, présente quelques granulations
distribuées autour du noyau. Celui-ci, anucléolé, renferme de la chromatine
dispersée en petits blocs.
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Les Pinacocytes peuvent se différencier en Myocytes (Sollas) correspon¬
dant aux « Contractile fibre cells » de Schulze : ce sont des éléments fusiformes
situés sous l'épithélium externe et formant des couronnes autour des pores inha¬
lants et exhalants.

Certaines de ces cellules épidermiques ou Pinacocytes se percent d'un pore
qui deviendra l'ouverture épidermique ou ostia (Brien).

Dans la jeune Spongilla issue de la gemmule, les Pinacocytes sont des
cellules fusiformes mais non encore complètement aplaties. Le noyau est
discoïdal et l'on peut y distinguer un petit nucléole parmi les blocs chromati-
niens; le cytoplasme contient des inclusions plus ou moins abondantes sembla¬
bles à celles des petits Archeeocytes.

Dans Spongilla et Ephydatia adultes, les Pinacocytes sont très aplatis; ils
tapissent des canaux beaucoup plus grands.

La figure 12 représente un Pinacocyte du
jeune leucon et dans la figure 8 on peut voir
des Pinacocytes de Spongilla adulte (p).

Le nom de Collencyte fut donné par Sollas
fig. 12. — Pinacocyte d'une jeune Spon- <iux cellules conjonctives a noyau spherique ou
giUa âgée de cinq jours : le noyau mon- ovoïde dépourvu de nucléole. Comme le fait
tre un petit nucléole et le cytoplasme rpmarmipr Fattre-Erfmtft leur asnect est très

renferme quelques inclusions. lemaïquei taure tremiei, leur aspect est tres
semblable à celui des Pinacocytes. Nous ne

serions pas en présence de deux espèces cellulaires différentes, mais de deux
formes d'une même cellule : les Collencytes sont les Pinacocytes internes. Ce
sont des cellules étoilées ou allongées à cytoplasme clair, ne renfermant pas
d'inclusions (Galtsoff); d'après Tuzet, elles contiennent des granulations très
petites et de calibre régulier. Les prolongements cytoplasmiques filamenteux
s'insinuent dans tout le parenchyme de l'éponge; ils peuvent, même s'anastomo¬
ser. Le noyau est sphérique ou ovoïde, sans nucléole (Sollas), ou avec un
nucléole non constant (Tuzet); il renferme des blocs de chromatine de tailles
différentes. Dérivés des Collencytes, Sollas distingue : 1° des Desmacytes bipo¬
laires qui réunissent les spicules et donnent l'aspect fibreux au cortex; 2° des
Cystencytes étoilés prenant une structure vésiculaire.

Chez la jeune Spongilla, les Collencytes sont des cellules étoilées et réunies
entre elles par leurs prolongements. Le cytoplasme vacuolaire entoure le noyau
et s'étale en pseudopodes très fins, les inclusions sont rares. Le noyau ovoïde
est, particulièrement grand, sensiblement de même taille que celui des Archseo-
cytes, mais son aspect est différent. La chromatine est dispersée en granules
fins et réguliers; il renferme un petit nucléole mis en évidence par la technique
de Mallory. Dans la figure 13, représentant un Collencyte de jeune leucon,
on remarque l'aspect ponctué du noyau, et dans le cytoplasme s'étirant en
pseudopodes fins, se distinguent quelques inclusions. Dans la Spongilla adulte,
les Collencytes ont le même aspect; la zone cytoplasmique entourant le
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noyau semble encore plus réduite (fig. 8c). Chez Ephvdatia le noyau a le même
aspect, mais il est relativement plus petit.

b) Choanocytes.

Ces cellules à collerettes ont été décrites maintes fois, de même que les cor¬
beilles vibratiles qu'elles constituent. Notons toutefois que l'emplacement du
noyau dans la cellule est différent suivant les espèces d'épongés : il est apical
chez Halichondria et basai chez Spongilla (Minchin) et chez Reniera (Tuzet). Le

Fig. 13. — Collencyte de Spongilla lacustris la cellule est fortement amiboïde et le noyau
volumineux.

Fig. 14. — Choanocyte A'Ephydatia fluviatilis : le noyau basai renferme de gros blocs
chromatiniens ; la collerette est légèrement tordue par la fixation.

Fig. 15. — Cellule éosinopbile de Spongilla lacustris .- les inclusions de taille uniforme
occupent le centre de 1a, cellule ; le noyau a l'aspect ponctué.

Eremiet et Del Rio Hortega voient à la base du fouet une plage de cytoplasme
fortement colorable. Brien a décrit la formation des Choanocytes à partir des
Archeeocyt.es initiaux et leur disposition en corbeilles vibratiles dans les leucons
issus de gemmules. Dans la jeune éponge de cinq jours, il existe des corbeilles
vibratiles parfaitement formées. Les Choanocytes sont les plus petites cellules
de l'éponge : ils mesurent de 4 à 5 p.; le noyau se trouve à la base de la cellule, il
ne renferme pas de nucléole et la chromatine est répartie en grains irréguliers
assez volumineux. Le noyau des Choanocytes est petit, mais il renferme relative-

flg. 13. FIG. 14. fig. 15.
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ment plus d'acide thymonucléinique que celui des autres éléments cellulaires de
l'éponge. Le cytoplasme clair peut encore présenter quelques inclusions.

Chez Spongilia et Ephydatia adultes, les corbeilles sont plus grandes et plus
nombreuses; elles sont constituées entièrement par de petits Choanocytes sem¬
blables à ceux de la jeune Spongilia. La figure 14 représente un Choanocyte
d'Ephydatia; le fouet prend naissance non loin du noyau, dans une zone de cyto¬
plasme plus colorable. La coupe représentée par la figure 8 renferme une cor¬
beille vibratile de Spongilia lacustris adulte (c. v.).

c) Ceïlules éosinophiles et fuchsinophiles.

Les cellules fuchsinophiles décrites par Faure-Fremiet chez Ficulina ficus
sont des éléments allongés avec pseudopodes grêles; ils renferment des granu¬
lations de taille égale et fortement colorables par la fuchsine acide. Le noyau
est irrégulier, clair, anucléolé. Ces cellules n'ont pas de rôle macrophage et sont
continuellement en mouvement dans le parenchyme; elles dérivent des Archeeo-
cytes et l'on peut observer des formes intermédiaires.

Comme le fait remarquer Faure-Fremiet, on peut rapprocher ces cellules
des Desmacytes de Galtsoff, des Cellules rhabdifères de Wilson (32-33) et des
Gray-cells de Wilson et Penney, sans pouvoir toutefois les homologuer totale¬
ment à l'une ou à l'autre de ces cellules. Fiedler décrit chez Spongilia des cellules
renfermant des granulations sphéroïdales colorables par l'éosine et le bleu de
Lyon; ces éléments sont amiboïdes, les prolongements ne renferment pas de
granulations. Ces cellules sont allongées dans les espaces étroits et surtout près
des surfaces libres, elles serviraient à capter et à digérer les aliments.

Dans le parenchyme de Spongilia adulte nous avons trouvé deux espèces
de cellules contenant des granulations de forme et de colorabilité identiques : les
Cellules éosinophiles et les Cellules fuchsinophiles. Les premières sont grandes,
amiboïdes, aplaties; le noyau, dépourvu de nucléole, renferme de la chroma-
tine granuleuse. Les inclusions, relativement volumineuses, entourent le noyau;
la région périphérique de la cellule en est dépourvue. Elles se colorent faible¬
ment par l'éosine et le bleu de méthyle. Nous croyons pouvoir rapprocher ces
éléments des cellules décrites par Fiedler et des Gray-cells de Wilson et Penney.
Ces éléments doivent dériver de Collencytes; ils en ont l'allure et le noyau.
La figure 15 représente une de ces cellules éosinophiles vue de face; les
inclusions sphéroïdales ont toutes le même volume et le noyau a l'aspect
ponctué.

Les cellules fuchsinophiles de la seconde catégorie ont été décelées à l'aide
de la technique de Mallory. Ce sont de petits éléments amiboïdes bourrés d'in¬
clusions sphéroïdales identiques et colorées fortement par la fuchsine acide. Le
noyau irrégulier est caché en grande partie par les inclusions cytoplasmiques
denses, il ne renferme pas de nucléole. Dans la figure 16 nous avons intensifié
la limite du noyau, pour que l'on puisse se rendre compte plus facilement des
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proportions des différents éléments cellulaires. On peut encore voir une de ces
cellules fuchsinophiles dans la figure 8 (c. f.) . Ephydatia possède également des
cellules éosinophiles, mais nous n'avons pu déceler d'éléments fuchsinophiles.

d) Cellules granuleuses.

Tuzet décrit sous ce nom des éléments voisins des cellules fuchsinophiles,
mais elle sont bourrées d'inclusions plus grosses et le noyau est refoulé à la
périphérie. Prenant retrouve des cellules semblables dans les Éponges calcaires.

Dans la jeune Spongilla, possédant des corbeilles vibratiles bien formées,
nous trouvons des cellules ayant la forme de Pinacocytes et provenant proba-

Fig. 16. — Cellule fuchsinophile de Spongilla lacustris : les inclusions sont punctiform.es.
Fig. 17. — Cystencytes d'une jeune Spongilla âgée de cinq jours : c'est un pinacocyte

présentant une grande vacuole qui renferme des grains d'excrétion.
Fig. 18. — Cellule granuleuse excrétrice de Spongilla lacustris : le noyau discoïdal est

rejeté à la périphérie; la vacuole est très volumineuse.
Fig. 19. — Cellule globifère de Spongilla lacustris adulte : la grande vacuole pointillée

renferme une substance amorphe.

blement de ceux-ci. Mais au sein du cytoplasme existe, outre les inclu¬
sions normales des Pinacocytes, une grande vacuole renfermant des granu¬
lations de taille différente et disposées en réseau. Ces cellules sont rares; elles se
trouvent surtout près des canaux et de la couche externe de l'éponge. Nous
pensons que ces inclusions sont des produits d'excrétion qui sont éliminés dans
les canaux par la rupture de la vacuole qui les renferme. Ceci est confirmé par
le fait qu'on ne les trouve que dans des éponges complètement constituées,
possédant le système des canaux, des corbeilles vibratiles et l'oscule, c'est-à-dire
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capables de se nourrir. Un de ces éléments est représenté dans la figure 17; cette
cellule a encore l'aspect du Pinacocyte de la figure 12. Nous avons retrouvé ces
cellules dans Spongilla adulte; elles sont très grandes sphériques ou ovoïdes. La
vacuole, fortement dilatée, a repoussé le cytoplasme et le noyau vers la péri¬
phérie. Les granulations sont de taille égale dans une même cellule, mais elles
varient d'une cellule à l'autre; elles sont disposées en réseau et se colorent forte¬
ment par l'éosine. Le noyau dépourvu de nucléole est discoïdal. Ces cellules
peuvent atteindre 20 p. de diamètre : elles ont l'aspect représenté par la
figure 18.

e) Cellules vacuolaires.

Keller observe à la surface des éponges des processus vacuolaires dans des
cellules dérivées de Trophocytes. Weltner, Fiedler et Lieberkuhn (13)
décrivent des cellules renfermant un liquide; Weltner les appelle Cystencytes
et distingue un nucléole dans le noyau. Wilson et Penney les appelle Globiferous
cells; le noyau, anucléolé, est repoussé vers la périphérie. La nature du liquide
renfermé dans ces vacuoles n'est pas encore définitivement établie : ce serait de
l'amidon d'après Keller, des substances amyloïdes (Ganin, Lankester) ou albu-
minoïdes (Tuzet).

Dans les leucons de Spongilla, certains Archaeocytes typiques à noyau
nucléolé renferment plusieurs grandes vacuoles remplies d'un liquide se colo¬
rant fortement par l'éosine si l'on applique la technique de Mann : ce sont des
Cystencytes.

Dans les Spongilla adultes nous ne retrouvons plus ces éléments, mais bien
les Cellules globifères de Wilson et Penney. Ce sont de grands éléments sphé¬
riques renfermant une énorme vacuole pleine d'un liquide amyloïde éosino-
phile. Le noyau est repoussé à la périphérie et le cytoplasme est réduit à une

plage restreinte entourant le noyau et à un film bordant la vacuole. Le noyau
a la forme d'un disque circulaire et plat, sans nucléole et à chromatine réticu-
laire; son aspect est voisin de celui des Collencytes. Les Cystencytes de l'éponge
jeune proviendraient donc directement des Archaeocytes et les Cellules globi¬
fères de l'éponge adulte dériveraient des Collencytes.

Si l'on compare les Cellules globifères aux cellules granuleuses excrétrices
décrites dans le chapitre précédent, il nous paraît probable qu'il s'agisse encore
une fois de deux stades d'une même espèce cellulaire; nous pourrons résoudre
cette question en étudiant les réactions histochimiques.

Dans la figure 19, montrant une Cellule globifère de Spongilla, le pointillé
régulier représente la substance amorphe remplissant la grande vacuole. Ces
cellules globifères, qui n'existent pas dans le jeune leucon et ne sont pas très
abondantes dans Spongilla adulte, se retrouvent en grand nombre dans l'espèce
Ephydatia jeune et adulte.

Des processus vacuolaires accompagnent l'élaboration des produits sexuels;
nous envisagerons ces phénomènes dans un prochain travail.
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CONCLUSIONS

La jeune Spongilla issue de la gemmule après cinq jours de germination
à 23° renferme les éléments suivants :

1° Des cellules nucléolées comprenant les Archseocytes, les Amœbocytes et
les Scléroblastes;

2° Des cellules anucléolées ou pourvues d'un petit nucléole : ce sont les
Pinacocytes, les Collencytes, les Choanocytes et les Cellules excrétrices.

Le parenchyme de Spongilla adulte se compose d'Archaeocytes, de Toko-
cytes, d'Amoebocytes, de Cellules sphéruleuses, de Chromatocytes, de Tro-
phocytes, de Scléroblastes, de Spongoblastes, d'une part; de Pinacocytes, de
Collencytes, de Cellules fuchsinophiles et éosinophiles, de Cellules granuleuses
excrétrices et de Cellules vacuolaires, d'autre part.

Ephydatia renferme à peu près les mêmes éléments cellulaires; chez cette
espèce il n'existe pas de Chromatocytes ni de Cellules fuchsinophiles; l'absence
de cellules granuleuses est largement compensée par l'abondance d'éléments
vacuolaires.

En résumé, les éléments cellulaires des Spongilles peuvent se répartir en
divers groupes que résume le tableau suivant :

Archaeocytes primitifs (gemmule).

Choanocytes ■

Chromatocytes.

C. Sphéruleuses. Tokocvtes,

Oeufs.

C. granuleuses. Trophocytes. Spermatozoïdes.

G. vacuolaires.

Mésenchyme.
Épiderme.

Ectoderme Entoderme.

Laboratoire de Biologie animale, Université libre de Bruxelles.
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ATROPHIE DES GLANDES GENITALES DE LA TURRITELLE
SOUS L'INFLUENCE

DU PARASITISME PAR LES SPOROCYSTES D'UN TREMATODE

par

Charles PEREZ (Paris).

La Turritella communis Risso est assez fréquemment parasitée, clans la
région de Roscoff, par les sporocystes d'un Trématode digénique, à cercaire
hyménocerque. J'ai signalé sommairement ce parasite (1924) sous le nom de
Cercaria rhodometopa. Horace W. Stunkard l'a étudié plus en détail (1932) à
l'occasion d'un séjour à Roscoff et fait connaître en particulier la topographie
très compliquée de son système excréteur.

Dans la baie de Morlaix, le parasite a été rencontré 24 fois sur un total
de 646 Turritelles examinées, soit 1 fois sur 27 individus ou 3,71 pour cent.

Le sexe des individus indemnes se distingue à première vue : les femelles
arrivées à la maturité génitale ont le tortillon rosé, couleur du vitellus des œufs;
les mâles ont le tortillon brun jaunâtre, couleur du pigment de la paroi testicu-
laire. Dans la variété nivea, où la coquille est blanche, les teintes des glandes
génitales sont un peu plus claires.

L'infestation n'a jamais été observée jusqu'ici que sur des Turritelles
adultes et les exemplaires envahis se reconnaissent immédiatement à la couleur
orangé vif de leur tortillon : cette coloration est due à des granulations pigmen-
taires de la paroi du sporocyste. Les cercaires elles-mêmes sout incolores, à part
leur région frontale, teintée d'un rose diffus.

Les deux sexes du Mollusque sont susceptibles d'héberger le parasite et,
sans doute suivant l'ancienneté de l'infestation, ils présentent d'une manière
comparable divers degrés d'atrophie de leur glande génitale, pouvant aller
jusqu'à une castration assez complète pour qu'il devienne difficile de diagnos¬
tiquer le sexe, même sur coupes histologiques, examinées à un fort grossis¬
sement.
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Une étude cytologique complète dépasserait les limites possibles du présent
travail. .Te me bornerai à des indications d'ensemble et à des figures sommaires.

Je commencerai par rappeler, comme terme de comparaison, que chez les
adultes indemnes la glande génitale occupe à elle seule le sommet du tortillon
et que, surtout chez les femelles, elle le remplit tout entier par l'accumulation
de ses acini globuleux, réduisant Je tissu conjonctif banal à quelques inster-

Fig. 1. — Coupe transversale du tortillon d'une Turritelle femelle indemne, x 50.
c, tissu conjonctif; o, ovaire.

Fig. 2. — Coupe transversale du tortillon d'une Turritelle mâle indemne, x 50.
c, tissu conjonctif ; t, testicule.

stices étoilés (fig. 1). Chez les mâles, le tissu conjonctif interposé est notable¬
ment plus étendu (fig. 2); les acini testiculaires sont de forme plus tabulaire;
leur manchon périphérique, constitué par la nappe des cellules germinales et
les divers stades de la spermatogénèse, réserve une lumière axiale, correspon¬
dant environ au tiers de leur calibre et par où s'évacuent les spermatozoïdes
achevés.

Lorsqu'on s'éloigne du sommet du tortillon vers des régions plus proxi-
males, on rencontre du côté de la columelle les diverticules du foie (fig. 3) ;
les acini génitaux n'occupent que la périphérie extérieure des tours de spire, les
parties centrales étant parcourues par les voies collectrices. Chez le mâle, en parti¬
culier, des espaces déférents volumineux sont gorgés de sperme mûr qui s'écoule
abondamment à la moindre ponction.
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J'examinerai séparément dans les deux sexes l'état de la glande génitale
chez les individus parasités. Pour simplifier l'exécution des figures, le contour
extérieur des sporocystes a seul été représenté; les parasites, dont le volume relatif
seul importe, apparaissent ainsi conventionnellement comme des lacunes des
préparations.

Fig. 3. — Coupe oblique et plus proximale du tortillon d'une Turritelle mâle indemne. xGO.
cl, voies déférentes ; /', foie.

La figure 4 est relative à un mâle dont l'infestation paraît assez récente,
ainsi qu'il résulte à la fois du volume assez réduit occupé dans le tortillon par
les sporocystes et de l'état évolutif de ces derniers : on n'y voit, en effet, que
des massifs en segmentation et dans aucun d'eux l'organogénèse conduisant
aux cercaires n'a encore commencé. Le testicule a un aspect absolument nor¬
mal; toutes les phases de la spermatogénèse s'y montrent actives et une masse
spermatique abondante distend les voies déférentes.

La figure 5 est empruntée, au contraire, à un mâle déjà largement envahi
par des sporocystes bourrés de cercaires. Les acini testiculaires y sont encore
bien visibles, mais la spermatogénèse y est beaucoup moins active. La couche
marginale, formée par les gonies et par les diverses étapes de la spermiogénèse,
se réduit à une épaisseur minime, immédiatement contigue à la paroi limite
externe de la glande. Manifestement, l'assise germinative se dégarnit progres¬
sivement par la chute des derniers éléments achevés et cesse de se reconstituer
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Fig. 4. — Portion de la coupe du tortillon dans une Turritelle mâle au début
de l'infestation. x 60. — p, parasites = sporocystes.

Fig. 5. — Coupe oblique du tortillon dans une Turritelle mâle fortement infestée, x 60.
Mêmes lettres que précédemment.



ATROPHIE DES GLANDES GÉNITALES DE LA TURRITELLE 543

par une nouvelle prolifération de gonies. Les lumières des acini et des voies défé¬
rentes sont presque complètement vidées et l'on n'y rencontre plus que de
rares spermatozoïdes.

Enfin, la figure 6 représente une coupe pratiquée à travers le tortillon d'un
individu infesté au maximum. Les sporocystes bourrés de cercaires sont tassés
les uns contre les autres et leurs insterstices uniquement occupés par le tissu
conjonctif banal, où l'on ne retrouve aucune trace de la glande génitale; il est
évidemment impossible de diagnostiquer, d'après de pareilles coupes, le sexe
primitif de l'individu. Peut-être les acini testiculaires régressés se rétractent-ils
de plus en plus vers les voies déférentes sur lesquelles ils sont implantés, pro-

Fig. 6. — Coupe transversale d'une Turritelle très fortement infestée, x 60.
La glande génitale, atrophiée au maximum, a complètement disparu du tortillon.

cessus inverse de celui par lequel la glande s'est développée chez les jeunes
individus arrivant à la maturité génitale.

Des phénomènes tout analogues s'observent dans le sexe femelle. On ren¬
contre des Turritelles très peu infestées, soit que leur contamination soit récente,
soit que la multiplication numérique des sporocystes ait été limitée; la surface
de leur tortillon apparaît comme une mosaïque irrégulière de plages roses ou
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orangées, où affleurent respectivement des acini ovariens turgescents ou des
parasites.

La figure 7 représente une coupe d'un de ces individus; l'ovaire est tout
à fait normal; l'épithélium germinatif montre toutes les étapes de la croissance

o, ovaire normal.

des oocytes, et les plus volumineux, bourrés de grains vitellins, atteignent leur
taille achevée. Il ne semble pas qu'aucun processus involutif se soit encore
installé.

La figure 8 est, au contraire, empruntée à une femelle infestée d'une
manière massive. L'ovaire occupe, dans son ensemble, un volume beaucoup
plus réduit. Un grand nombre d'acini sont entièrement vides. D'autres con¬
tiennent de volumineux oocytes tombés dans leur lumière, mais ces oocytes
n'ont cependant pas atteint leur limites de croissance et leur cytoplasme présente
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FiG. 8. — Coupe du tortillon d'une Turritelle femelle largement infestée, x 90.
o, ovaire en régression.
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des plages encore sans vitellus ou à vilellus peu abondant. Il semble donc y
avoir une chute précoce, dans la cavité de la glande, de nombreux oocytes qui
se sont détachés de la paroi avant d'avoir atteint leur plein développement.

Il en résulte que, comme dans le sexe mâle, l'épithélium germinatif se
dépouille de ses éléments sexuels déjà différenciés et tend à devenir stérile,
son repeuplement en éléments jeunes étant manifestement inhibé. Quand on
examine, en effet, à un fort grossissement la paroi des acini, on y observe,
suivant les régions, des aspects extrêmement variés : les cellules conjonctives

Fig. 9. — Coupe longitudinale du tortillon d'une Turritelle femelle largement infestée. x66.
o, ovaire en régression.

de signification folliculaire y sont, par exemple, bourrées de tablettes vitellines
phagocytées, ou bien elles y présentent ces plaques jaunes d'aspect laqué que
j'ai déjà interprétées ailleurs (1930) comme des matières de réserve résultant
de la digestion de ce vitellus englobé. Ön trouve donc la preuve qu'une abon¬
dante résorption d'oocytes a eu lieu antérieurement, par les mêmes processus
de phagocytose dont l'ovaire est le siège, chez les individus indemnes, à la fin
de la saison génitale, mais qui prennent ici, sous l'influence du parasitisme,
une importance beaucoup plus grande.

Un état un peu différent est représenté par la figure 9. Les acini ovariens
sont de volume très réduit et leur cavité est entièrement vide; par contre,
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l'épithélium germinatif est moins régressé et contient un nombre appréciable
d'oocytes jeunes de tailles diverses.

Enfin, dans les cas extrêmes, toute trace visible de la glande génitale a
disparu du tortillan (fig. 6).

Les processus d'atrophie de la glande génitale sont donc équivalents dans
les deux sexes et aboutissent pratiquement à la stérilité absolue. Cette stérilité
est sans doute définitive; je n'ai du moins jamais rencontré d'indices d'une
disparition ultérieure des parasites amenant la guérison des Turritelles infestées.
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SUR L'EXISTENCE DE VESTIGES OCULAIRES
CHEZ COECOBARBUS GEERTS1

PAR

Pol GÉRARD (Bruxelles).

Coecobarbas Geertsi est un Cyprinidé aveugle qui vit dans les cours d'eau
souterrains du Bas-Congo (1). Dans son étude sur les poissons aveugles, parue
en 1926, Pellegrin (2) mentionne qu'il ne possède aucun vestige d'yeux : « ces
organes, dit-il, ont complètement disparu, et l'on n'en trouve pas même trace en
soulevant la peau ».

Au cours de recherches sur des Coecobarbas que nous avons pu recueillir
à Thysville (Congo belge) O et fixer dans de bonnes conditions, nous sommes
arrivé à des conclusions différentes.

A l'examen extérieur, la tête du Coecobarbus présente, à l'endroit occupé
normalement par l'orbite, une dépression large et peu profonde, recouverte par
le tégument. En soulevant celui-ci, on tombe ou sur l'os sous-jacent, ou sur des
amas graisseux qui remplissent les cavités osseuses de la face. C'est dans l'une
d'elles que les yeux se trouvent profondément enfouis.

Mieux qu'une longue description, l'examen des deux coupes ci-jointes
(fig. 1 et 2) permet d'en repérer la situation exacte. L'œil apparaît comme un
minuscule granule brunâtre, d'un cinquième de millimètre environ, se déta¬
chant nettement sur le fond blanc graisseux, situé en dehors des bandelettes
olfactives et plus ventralement qu'elles. Une capsule solide semble l'entourer de
toutes parts, d'où partent trois tract/us (deux vers l'avant, un vers l'arrière) qui
vont s'attacher aux travées osseuses.

Examiné après montage in toto (fig. 3), l'œil apparaît comme formé d'une
masse centrale pigmentée de contours bosselés, dans laquelle le pigment, assez

(b Nous saisissons cette occasion pour remercier vivement M. Randour, qui nous a
guidé et assisté au cours de la courte exploration que nous avons faite des grottes de
Thysville.
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irrégulièrement réparti, se condense plus spécialement en un endroit, pour
former une tache plus sombre. A quelque distance de cette masse pigmentée se
rencontre la coque globuleuse, formée de segments cartilagineux sur lesquels
s'insèrent les tract-us cités tantôt et qui sont surtout formés de fibres musculaires
striées.

Sur coupes sériées (voir fig. 4) on constate que la capsule oculaire n'est pas
uniquement formée de cartilage; en certains endroits, elle est fibreuse; en
d'autres, osseuse. Elle présente, de plus, un pertuis par lequel fait. légèrement
saillie la masse pigmentée.

Entre celle-ci et la paroi de la capsule s'étend un espace occupé soit par du

2 gr nat.
Fig. 1. — Coupe parasagittale de la tête de Cœcobarbus. — B.O. = bulbe olfactif ; 0. = œil.
Fig. 2. — Coupe frontale et légèrement oblique -de la tête. L'œil n'est intéressé que d'un côté.

tissu conjonctif que traversent différents organes, soit par un très fin réseau non
cellulaire, résultant vraisemblablement de la coagulation d'un liquide protidique.

La masse pigmentée présente une cavité centrale : c'est donc une vésicule
irrégulière dont la partie peu pigmentée (Div.) est réduite à une mince paroi,
formée de cellules polygonales disposées en un épithélium qui renferme de
nombreux granules arrondis de mélanine.

La partie fortement pigmentée est de composition plus complexe.
Elle apparaît, à la coupe, de forme lenticulaire, venant boucher la fenêtre

capsulaire; on lui distingue facilement une face antérieure, plus mince, et une
face postérieure, plus épaisse, entourées par une couche pigmentaire commune,
de structure semblable à celle que nous venons de décrire plus haut.

Le feuillet qui la tapisse intérieurement est formé, sur la face antérieure,
par un épithélium cylindrique simple, régulier, non pigmenté. Sur les bords
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de la vésicule, ces cellules s'allongent, perdent leur ordonnance régulière et
forment une zone de transition avec la partie postérieure du feuillet, plus épaisse
et plus complexe. On distingue à ce niveau, en allant de dehors en dedans, une
couche de noyaux assez densément répartis contre le feuillet pigmenté; puis vient
une couche grenue, dont l'aspect ne peut mieux se comparer qu'à celui d'une
couche plexiforme rétinienne; vers l'intérieur, enfin, une couche unistratifiée
de noyaux assez espacés.

De la zone de transition partent des traînées cellulaires qui tapissent de façon
discontinue la face profonde de l'épithélium antérieur. La cavité de la vésicule
se trouve ainsi réduite à l'état de fente aplatie, assez irrégulière.

Œil détaché et montré in loto, montrant la vésicule pigmentée centralp, irrégu-
gulière, qui présente une partie beaucoup plus pigmentée. — Autour d'elle, la
capsule à laquelle s'attachent les muscles.

Coupe à travers l'œil. La capsule est composée de segments cartilagieux (C.),
fibreux (F.), et osseux (0.). La vésicule optique (KO.) semble séparée du reste
(Div.) de la vésicule pigmentée. N.O., nerf optique ; V., vaisseau représentant
vraisemblablement le reliquat de la glande choroïdienne ; P.S., poche séreuse.

Coupe à plus fort grossissement de la vésicule optique. F.A., son feuillet anté¬
rieur; F.P., son feuillet postérieur; N.O., V., cf. figure 4.

La vésicule pigmentée présente donc, en un endroit, tous les caractères d'une
vésicule optique atrophique, dans laquelle on reconnaît facilement l'hémisphère
antérieur simple du postérieur plus complexe. Chez Coecobarbus, cette vésicule
est complètement close, et du côté de sa face antérieure on ne trouve pas de traces
de cristallin.

Sur la face postérieure s'implante un tractus nerveux, formé de fibres non
myélinisées, qui représente un nerf optique fortement atrophié. Près de lui
(fig. 4 et 5) s'étend une lacune sanguine, irrégulière, dont l'importance est dis-

FlG. 3. —

FIG. 4. —

FIG. 5. —
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proportionnée au volume de la vésicule optique : il s'agit, sans nul doute, d'un
vestige de la « glande choroïdienne », formation constante chez les Téléostéens.
Quant à l'espace granulo-filamenteux compris entre la capsule et la vésicule
pigmentée, il peut être assimilé à une poche sérieuse intra-orbitaire, décrite chez
les Téléostéens par Rochon-Duvigneaud et Verrier (3). De ce fait, la capsule
fibro-chondro-osseuse est l'homologue de la sclérotique.

Cristallin mis à part, l'œil de Coecobarbus Geertsi présente donc, sous une
forme extrêmement réduite et simplifiée, toutes les parties d'un œil normal de
Vertébré.

Son enfouissement dans la profondeur, joint à l'état rudimentaire de la
rétine et du nerf optique, ne lui permet pas de recevoir des impressions lumi¬
neuses, ni de les conduire vers les centres nerveux lorsque l'animal est placé à la
lumière. C'est donc un organe vestigial sans aucune fonction.

Nous avons eu l'occasion d'examiner un jeune exemplaire de Coecobarbus
(2 cm. de long). L'œil y présentait les mêmes caractères d'enfoncement et d'atro¬
phie que chez l'adulte, contrairement à ce qui se passe chez un autre poisson
carvernicole, Amblyopsis spelaeus, où l'œil s'atrophie graduellement avec l'âge.

Coecobarbus Geertsi n'est pas seulement un poisson aveugle. C'est également
un albinos vrai. Placé à la lumière pendant plus d'un mois, ainsi que l'a fait
M. Randour, il ne se recolore pas. Albinisme et atrophie oculaire vont donc, en
ce cas, de pair.

Une étude minutieuse des autres poissons réputés complètement anoph-
talmes permettrait peut-être de faire les mêmes constatations. Elle nous livrerait
des documents du plus haut intrêt pour envisager, d'une façon générale, le pro¬
blème de la genèse de cette curieuse anomalie.

Laboratoire d'Histologie. Faculté de Médecine de l'Université de Bruxelles.
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LE GENRE M1CR0SAN1A AU CONGO BELGE :

M. GHESQU1ERE1 n. sp. (Dipt. : CLYTHÏÎDAE)
PAR

A. COLLART (Bruxelles).

On sait que le genre Microsania fut créé par Zetterstedt en 1837, pour
une espèce qu'il nomma stigmaticalis, la rapprochant des Cyrtoma Meigen,
avec lesquels elle n'avait guère d'affinité, puisqu'il s'agissait en réalité de deux
genres appartenant à des familles différentes. Meigen lui-même s'y était d'ail¬
leurs trompé, car après avoir décrit (1824) les Cyrtoma vrais, atra, nigraet rufa,
qui sont actuellement des Empididae du genre Bicellaria Macqtjart (1823), il
y ajouta par la suite (1830) les Cyrtoma paltipes et pectinipennis, que l'on range
dans le genre Microsania, en tête des Clythiidae (Platypezidae).

Pendant longtemps les Microsania, qui depuis 1837 comptaient trois
espèces, ne furent connus que de quelques endroits de l'Europe septentrionale,
surtout et passèrent pour de grandes raretés, jusqu'au jour où M. G. Séverin
(1921) rencontra ces insectes, voltigeant en nombre imposant, dans la fumée
produite par des incendies de forêts et de bruyères, en Haute-Belgique, dans les
fagnes et en Basse-Belgique, dans la région campinienne. Il a été démontré
depuis (Edwards, 1934) que la fumée provoquée par une poignée de foin et de
détritus végétaux en ignition suffisait à attirer ces curieux insectes.

En 1865, Loew décrivit, de l'Amérique du Nord, le Platycnema imperfecta
rapporté plus tard (Melander, 1922) au Microsania stigmaticalis Zetterstedt.
J'avais cru pouvoir émettre des doutes au sujet de cette synonymie (Collart,
1933) et je supposais que les spécimens américains, considérés par Melander
comme des stigmaticalis, devaient fort probablement s'appeler Microsania
imperfecta Loew. En outre, dans ma correspondance avec le Dr L. Melander,
j'admettais également que l'espèce américaine appelée Microsania pectinipennis
Meigen représentait en réalité une forme nouvelle. Tout récemment, Malloch
(1935) a suivi entièrement cette manière de aroir. Il a donné une courte diagnose
et un dessin de l'hypopyge du Microsania imperfecta Loew et a décrit sous le
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nom de Microsania occidentalis Malloch l'espèce qui passait généralement en
Amérique pour pectinipennis Meigen.

D'après Malloch, Microsania imperfecta Loew a été recueilli en nombre
considérable sur la vitrine éclairée d'un magasin, et Microsania occidentalis
Malloch sur la fenêtre d'une scierie et sur une plage. Melander note pour les
deux espèces américaines, que des mâles furent attirés par un piège à lumière,
tandis que des femelles furent trouvées sur les fenêtres dans les habitations et
qu'en plusieurs occasions ces insectes se rencontrèrent courant près d'une tente,
pendant un camp en forêt.

Ces étranges petits Diptères n'étaient connus que d'Europe et d'Amérique,
lorsque M. A. Tonnoir découvrit en Nouvelle-Zélande, dans le Parc du Cawthron
Institute, des Microsania dansant dans la fumée produite par des amas de détri¬
tus végétaux en feu. L'espèce était nouvelle et prit nom Microsania Tonnoiri
Collart.

Peu de temps après cette découverte, une Ç de Microsania était capturée
en Australie par M. G. Hill. L'insecte me fut transmis par l'aimable intermé¬
diaire de M. A. Tonnoir et portait cette indication : Tautawangalo, 30.11.34,
Sandfly Biting 5 pm. Il s'agit vraisemblablement dans ce cas d'une erreur
d'observation due à la présence de Simulium. Quant à la détermination spéci¬
fique de l'insecte, il est prudent de ne pas se prononcer en l'absence du mâle, et
il faudra attendre la capture de ce dernier avant de pouvoir dire si l'on a affaire
à l'espèce néo-zélandaise ou à une forme distincte. Cette capture est néanmoins
remarquable, en ce sens qu'elle nous permet de comprendre le genre Microsania
dans la faune diptérienne du continent australien.

Vu la vaste dispersion du genre Microsania, il était intéressant de
rechercher s'il n'appartenait pas également à la faune éthiopienne, et c'est à
M. J. Ghesquière que revient l'honneur d'avoir démontré, par l'envoi récent
d'un abondant matériel, que les Microsania ne paraissent pas rares au Congo
belge et que ces minuscules Diptères, tout comme leurs congénères européens
ou néo-zélandais, montrent une prédilection très spéciale et pour le moins
curieuse vis-à-vis de la fumée dégagée par la combustion des matières végétales.

M. J. Ghesquière a capturé des Microsania à Eala et à Flandria, dans le
district de l'Equateur. Il a remarqué, que si on les voit voltiger en nombre dans
l'abondante fumée d'un feu d'herbes, les émanations d'un feu de bois sec, autour
d'une cuisine, par exemple, ne les attire nullement. Ils n'apparaîtraient d'ail¬
leurs qu'en certains endroits, et, au cours d'un essai aux environs d'Eala, un

grand feu d'herbes et de détritus végétaux, allumé en forêt, n'a rien donné.
L'espèce congolaise ne s'observerait en quantité qu'entre 10 et 17 heures et serait
introuvable le matin. Lorsque le feu s'éteint, à la tombée de la nuit, on trouve
des Microsania sur les brindilles calcinées au milieu des cendres, si chaudes
encore, que l'on ne peut. y poser la main.

M. J. Ghesquière a également observé que, contrairement aux habitudes
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des formes paléarctiques, ou tout au moins du Microsania pectinipennis Meigen
(Edwards, l. c.), l'espèce congolaise volait aussi bien au ras du sol qu'à une
hauteur de 2 à 3 mètres, les deux sexes mélangés.

J'avais émis l'opinion (Collart, 1934) que les Microsania, tout comme les
autres représentants de la famille à laquelle ils appartiennent, étaient probable¬
ment mycétophages à l'état larvaire et qu'ils se développaient vraisemblable¬
ment dans les Champignons spéciaux qui apparaissent souvent en nombre après
les incendies forestiers. Ce comportement expliquerait d'ailleurs dans une cer¬
taine mesure l'attraction exercée par la fumée sur ces insectes. A Flandria,
M. J. Ghesotjière a pu recueillir une dizaine de kilogrammes de Champignons
(3 espèces) se développant sur des troncs calcinés, dans une parcelle d'environ
900 hectares de forêt abattue et brûlée, où des Microsania avaient été capturés.
Mis en observation, ces Champignons donnèrent lieu à des éclosions d'insectes
divers, parmi lesquels figurent quelques petits Diptères, mais pas un seul Micro¬
sania. Le résultat ne fut pas plus brillant au point de vue qui nous intéresse,
avec plus de 25 kilogrammes de carpophores de Ganoderma et de Fomes
récoltés à Eala, à proximité d'un endroit où abondaient les Microsania. Il serait
à souhaiter que ces recherches puissent se poursuivre, peut-être dans d'autres
directions, et qu'elles aboutissent un jour à la connaissance des premiers états
des Microsania, états dont l'étude pourrait révéler des surprises et nous donner
des aperçus nouveaux sur la position à assigner dans la classification systéma¬
tique à ces curieux Diptères.

Microsania Ghesquierei n. sp.

Mâle : tête presque aussi large que le thorax. Face noire, palpes jaunâtres,
trompe brune. Antennes noires; arista jaunâtre, sa longueur atteignant à peu
près la moitié de la largeur de la tête. Triangle ocellaire proéminent, noir, à soies
noires. Soies postoculaires faiblement jaunâtres, les péristomales blanchâtres.

Thorax noir à pruinosité grisâtre. Deux soies humérales, l'antérieure sou¬
vent jaunâtre; les autres soies thoracales noires. Balanciers brunâtres. Pattes
brun noirâtre à tibias jaunâtres. Une longue soie subapicale noire, au bord
interne des tibias médians. Ailes (fig. 1), d'un blanc laiteux à reflets irisés; ner¬
vures décolorées; stigma pâle, relativement peu apparent. Ciliation costale, for¬
mée d'une double rangée de petites soies noires. Poils écailleux de la base de
l'aile jaunâtres.

Abdomen noir, un peu luisant, à pilosité blanchâtre, longue, assez touffue
à la base, de même que sur les bords latéraux des tergites. Quelques petits poils
noirs, dressés, vers le milieu des derniers segments dorsaux. Ventre jaunâtre.
Hypopvge caractéristique (fig. 2) à crochets supérieurs longuement acuminés;
expansions basales de ces mêmes crochets, ni régulièrement arrondies, comme
chez M. pallipes, ni rétrécies, comme chez M. pectinipennis.
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Longueur : 1.8 à 2 mm., d'après des exemplaires à sec, hypopyge recourbe
sous l'abdomen; 2.2 à 2.8 mm., d'après des exemplaires en alcool, hypopyge
plus ou moins étalé.

Femelle : face noirâtre, nasiforme; trompe brune à brun jaunâtre, palpes
jaunâtres. Antennes noires. Front noir à pruinosité grisâtre, s'élargissant brus¬
quement un peu au-dessus des antennes, où sa largeur équivaut environ au tiers
de la largeur totale de la "tête. Yeux à facettes égales, excepté au niveau de l'inser¬
tion des antennes, où elles paraissent un rien plus grandes.

Thorax noir à soies noires. Balanciers brunâtres. Pattes à pilosité plus comie
que chez le mâle. Ailes d'aspect semblable à celles du mâle.

Abdomen noir, le bord postérieur des tergites étroitement jaunâtre. Pilo¬
sité noire, très clairsemée et très courte.

Longueur : 1.3 à 1.5 mm., d'après des exemplaires desséchés.

Fig. J. — Microscuiia Ghesquierei n. sp. Fig. 2. — Microsania Ghesquierei n. sp.
Hypopyge, vu par la face ventrale.

Type : un mâle provenant d'une série de huit individus capturés par
M. J. Ghesouière à Eala, le 21.111. 1935, étiquetés : Mouches de fumée, n° 326.

Paratypes : une centaine de spécimens mâles et femelles — dont près de la
moitié en alcool — recueillis à Eala et à Flandria du 4.III au 12.VIII.1935; cer¬

tains lots portent les indications suivantes : capturés dans la fumée, n° 326
(4.III.1935) ; — au matin, posés sur des herbes fraîchement calcinées, n° 329
(5.III.1935); — capturés au bord de la Ruki, pendant un feu de détritus végé¬
taux desséchés (28.VI.1935).

Comparé aux trois espèces européennes, M. Ghesquierei n. sp. s'en éloigne
immédiatement par la forme de l'hypopyge. Il se différencie en outre du
M. stigmaticalis Zetterstedt, par son aspect un peu plus robuste et surtout par
sa teinte générale plus claire (pilosité abdominale, stigma, poils écailleux de la
base de l'aile, pattes, etc.). L'absence d'éperon tibial aux pattes postérieures et
la couleur de la pilosité à la base de l'abdomen ne permettent pas de le con¬
fondre avec le M. stigma,ticalis Meigen. C'est avec M. pallipes Meigen que
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M. Ghesquierei n. sp. paraît avoir — en l'absence de l'examen hypopygial — le
plus de ressemblance; mais l'espèce congolaise a un aspect plus grêle, le corps
est plus luisant et, sauf la soie humérable antérieure, qui est plus ou moins
jaunâtre, la pilosité du thorax est entièrement noire. Quoi qu'il en soit, l'étude
de l'organe génital du mâle reste encore le meilleur critère pour séparer les
diverses espèces du genre Microsania.
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ORGANOGENESE DES FOLLICULES SETIGERES
CHEZ EISENIA FOET1DA SAV.

PAR

G. VANDEBROEK (Gand).

Au cours d'une étude de l'organogénèse des néphridies chez Eisenia
foetida Sav., nous avons attiré l'attention sur le haut degré de détermination qui
préside à la formation des saccules mésodermiques et des organes excréteurs.
Nous verrons que le développemnte des follicules sétigères témoigne d'une déter¬
mination tout aussi rigoureuse.

Avant d'aborder cette étude, il est nécessaire de connaître la structure du
follicule sétigère à l'état adulte.

LE FOLLICULE SETIGERE ADULTE

Chez Eisenia foetida, chaque segment porte huit soies, toutes situées dans
un même plan transversal et groupées deux par deux. Deux groupes sont ventro-
latéraux; les deux autres sont latéraux. Chaque follicule sétigère est composé
d'une soie anhyste, enchâssée dans une gaine cellulaire (fig. 1). La soie (s), de
structure fibreuse, présente la forme d'un F italique. Sa section est circulaire.
Elle est légèrement renflée dans sa région médiane. Cette partie, appelée garde
de la soie (gs), la divise en deux moitiés, dont l'une, basale, est adhérente à la
gaine et engagée dans le corps de l'animal, tandis que l'autre, libre et pointue,
fait, saillie à l'extérieur. La gaine est, formée par une assise cellulaire simple dans
laquelle on reconnaît deux régions différentes. La plus externe (e) est composée
de cellules cubiques recouvertes d'une cuticule (c) et présentant le même aspect
que les cellules épidermiqties (ep). Elle se colore cependant plus intensément que
l'épiderme. Cette partie constitue l'entonnoir du follicule. Les cellules de la région
interne sont, au contraire, aplaties et prennent une teinte plus claire que l'épi-
derme. Nous n'avons pu déceler leurs limites cellulaires. On peut subdiviser cette
région en deux zones : la première, médiane (zm), s'étend de l'entonnoir au
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point, d'insertion des muscles rétracteurs; la seconde (zb) comprend toute la
partie basale. Les cellules de la zone basale sont plus aplaties que celles de la
zone médiane. Ces dernières ainsi que les éléments de l'entonnoir varient en épais¬
seur suivant l'état d'extension ou de rétraction de la soie.

-ime

c = cuticule.

cf = cône fibreux.
es = cellule mère de la soie de remplace¬

ment.
e = entonnoir du follicule.
ep = épiderme.
c/s = garde de' la soie.
ime = insertion des muscles extenseurs.

imr = insertion des muscles rétracteurs,
r = rebord du cône.
s = soie.
sr = soie de remplacement.
zb - zone basale de 1a, gaine.
zbr zone basale de la gaine de la soie

de remplacement.
zm = zone médiane de la gaine.

Fie. 1. —■ Follicule sétigère d'Eisenia foeticla adulte.
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Le follicule sétigère est mû par deux groupes de muscles : les extenseurs et
les rétracteurs. Les premiers s'insèrent, d'une part, au sommet interne du folli¬
cule (ime) et se continuent, d'autre part, dans la couche musculaire longitudinale.
Le faisceau réfracteur s'insère à l'intersection des zones basale et médiane (imv).
Il se joint à celui du follicule voisin. L'ensemble passe sous les muscles longitu¬
dinaux et se soude aux fibres musculaires rétractiles du second groupe de folli¬
cules situé du même côté. Les extenseurs font donc partie du système longitudi¬
nal, les rétracteurs, du système circulaire. Lorsque le ver se déplace, chaque
somite passe alternativement par des phases d'allongement et de contraction dans
le sens antéro-postérieur. Le premier mouvement est déterminé par la contrac-
lion des muscles circulaires. A ce moment le métamère progresse, la soie es'
rentrée. Le second mouvement résulte de la contraction des muscles longitudi¬
naux. Les soies font saillie, le somite est immobile.

La soie est fréquemment remplacée par une nouvelle (sr). Celle-ci se forme
au centre d'une masse cellulaire accolée à la région basale de la gaine. Les
nucléoles de ces cellules sont plus grands que ceux du follicule attenant.

HISTORIQUE

Plusieurs anciens auteurs, parmi lesquels Hatschek (1878), ont cru à l'origine méso¬
dermique du follicule sétigère. A l'heure actuelle cette interprétation est reconnue
entièrement erronée.

Vejdovsky défend pour la première fois l'origine ectodermique du follicule sétigère
en 1884. Pour lui, toute soie dérive d'une cellule unique. Il se base sur deux figures
concernant, l'une, Lumbricus variegatus (pl. XII, fig. 26), l'autre, Criodrilus lacuum
(pl. XIV, fig. 9). Cet ouvrage ne contient aucune démonstration. L'auteur signale la
formation de nouvelles soies aux dépens d'une cellule unique chez Dendrobaena rubida
(pl. XV, fig. 14) et Lumbricus pur'pureus (pl. XVI, fig. 28) à l'état adulte.

Wilson (1889) soutient également l'origine ectodermique du follicule sétigère, bien
qu'il ne décrive pas sa formation. Les espèces étudiées sont Lumbricus foetidus, L. terres-
tris et L. communis.

Dans son travail sur le développement d'Encliytroeides marioni, Roule (1889) ne
donne aucune indication sur le mode d'apparition du follicule sétigère.

Bergh (1890, 1899) est le premier qui a étudié cette question en détail. Pour eet
auteur, la première ébauche de cet organe est représentée, dans les embryons de
Lumbricus riparius et L. turgidus, par une grande cellule de l'assise cubique ectoder¬
mique. Celle-ci émet un élément qui se loge dans la somatopleure et donne naissance à
deux follicules voisins.

Wilson, Roule et Bergh déclarent n'avoir jamais vu la cellule basale, formatrice de
la soie, signalée par Vejdovsky.

D'après Penners (1923), la première ébauche du follicule sétigère est formée chez
Tubifex rivulorum d'un groupe de 4 à 5 cellules ectodermiques qui s'enfoncent dans la
cavité coelomique.

Bourne (1894) a étudié le cas très particulier des Mégascolécoïdes. Toutes les soies
d'un côté du corps dérivent d'une bande germinative ectodermique spéciale, qui fournit
une seule ébauche primaire à chaque somite. Cette dernière se divise en un nombre
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variable d'ébauches secondaires qui donnent naissance aux soies. Les figures trop schéma¬
tiques données par l'auteur sont malheureusement peu démonstratives, notamment en
ce qui concerne l'existence d'une bande germinative particulière.

En résumé, les seuls ouvrages importants, bien qu'incomplets, sont ceux de Bergh et
B O urne. La question méritait d'être reprise.

ORIGINE ET FORMATION DU FOLLICULE SETIGERE

Les différents stades de l'organogénèse des follicules sétigères se retrouvent
dans les somites successifs d'un seul embryon d'environ 3 mm. de longueur.
En dehors du plan de symétrie bilatérale, deux plans sagittaux principaux peuvent
être distingués de chaque côté : l'un, interne, intéresse les ébauches des folli¬
cules sétigères ventro-latéraux et des néphridies; l'autre passe par les follicules
latéraux en voie de formation. Dans une coupe sagittale menée par le plan latéral
interne, on constate la disposition suivante au moment où le cordon népliridien
se forme (fig. 3) : Vers l'avant, le plancher de la cavité coelomique est soulevé
par le cordon népliridien (co) qui se termine au milieu du somite en s'enfonçant
légèrement dans l'ectoderme. L'angle postéro-ventral du métamère est occupé par
une grande cellule (nb), le néphridioblaste ou cellule mère de la néphridie du
segment suivant. Entre celte dernière et le cordon il reste un petit espace où la
somatopleure est en contact avec l'ectoderme. C'est l'endroit précis où l'ébauche
commune à deux follicules sétigères va se développer. Grâce à cette disposition
particulière, les stades les plus jeunes ont pu être retrouvés. L'étude de coupes
transversales est nécessaire pour comprendre la formation de deux follicules aux
dépens d'une seule ébauche. Les figures 2 à 19 ont été choisies dans les coupes
sagittales; les figures 20 à 23 proviennent de coupes transversales.

A l'endroit signalé ci-dessus, on remarque d'abord une grande cellule ecto-
dermique (fig. 2, ce/). Dans la figure 3, cette cellule est en voie de division et a
légèrement soulevé la basale ecto-mésodermique. Plus en avant (fig. 4), nous
constatons la présence de deux éléments superposés. La cellule supérieure (ci/)
doit retenir notre attention. Elle subit une mitose dans la figure 5. Deux cellules
sont engagées entre l'ectoderme et la somatopleure dans la figure 6. Dès ce stade,
l'ensemble est nettement délimité par rapport aux autres éléments ectodermiques.
Le nombre des cellules qui le composent augmente; on y trouve fréquemment des
mitoses (fig. 7). La masse croît en volume et fait de plus en plus saillie dans la
cavité coelomique. Dans la figure 8, l'ébauche est formée de trois cellules, dont
deux sont placées côte à côte contre la somatopleure, tandis que la troisième
s'étend longitudinalement le long de l'épiderme. Les cellules supérieures passent
au nombre de trois dans les figures 9 et 10. Dans cette dernière, on compte deux
éléments inférieurs.

Un stade quelque peu plus avancé est représenté en coupe transversale dans
la figure 20. On y reconnaît une disposition analogue à celle de la figure 10.
La cellule médiane (cc) du groupe supérieur s'est placée au-dessus de deux auti'es.
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L'ébauche est formée à ce moment d'un groupe inférieur ou externe et d'un
groupe supérieur ou basai, comprenant une cellule centrale entourée d'm
couronne d'autres éléments.

A partir du stade suivant, les coupes transversales (fig. 21) montrent deux
cellules centrales (es). Elles se retrouvent, d'autre part, dans les coupes sagittales
successives. Chaque cellule centrale devient cunéiforme. La partie angulaire est
dirigée vers le bas. Le noyau est placé dorsalement. Un faisceau de filaments
protoplasmiques, convergeant vers le pôle inférieur de la cellule, apparaît dans
la figure 11. L'endroit où ceux-ci se touchent présente l'aspect d'une tache
sombre. Cette image devient plus nette dans la suite (fig. 12). Les filaments
prennent naissance le long de la limite interne de la cellule. Ils s'étendent tout
autour du noyau. Ce dernier, généralement assez grand, devient ovalaire. Son
grand axe est perpendiculaire à l'axe du faisceau (fig. 13, 14). La cellule
cunéiforme grandit et s'élève au-dessus des éléments qui l'entourent.

Une ligne sombre apparaît à la base du faisceau dans la figure 12. Elle
décrit une demi-circonférence dont le côté concave est dirigé vers le haut. En
l'ait, c'est une calotte hémisphérique. Les filaments ne la dépassent pas. Les bords
libres de la demi-circonférence s'allongent presque parallèlement (fig. 14, 15).
La calotte hémisphérique se continue à présent dans un cône (cf) dont la base est
dirigée vers le pôle interne de la cellule. La calotte constitue la pointe arrondie
du cône. Celui-ci présente une striât ion longitudinale formée de lignes à peu près
parallèles, se continuant au delà de sa base dans le faisceau de filaments proto-
plasmiques (fig. 13, 14, 15, 16, 22). Le cône possède une très fine gaine cuticu-
laire (gc). Il est entièrement entouré par un espace clair, sauf à la base, où il
s'évase légèrement et possède un rebord (;•) se présentant sous la forme d'une ligne
sombre (fig. 17, 18). Tandis que le follicule, recouvert par le péritoine, pénètre
de plus en plus profondément dans la cavité coelomique, le cône, croissant par
sa base, s'enfonce entre les cellules du follicule et tend à rejoindre l'assise ecto-
dermique cubique.

Un nouveau phénomène se remarque dans la suite. Une zone noire apparaît
à la pointe du cône. D'abord réduite à quelques points noirs (fig. 14, 22), elle
prend la forme d'une calotte (fig. 15), puis, s'étendant de plus en plus loin
(fig. 16 et 17), finit par présenter le même aspect que la pointe d'une soie adulte
(coloration à l'hématoxyline ferrique de Heidenhain). Cette zone noire est l'extré¬
mité de la soie en formation. La zone striée diminue lorsque la soie a atteint une
certaine longueur (fig. 23). Le mode de formation d'une soie de remplacement
chez l'adulte est absolument le même (fig. 1).

Entretemps, le nombre de cellules formant le follicule sétigère s'accroît; la
soie s'enfonce entre les cellules externes et atteint l'épithélium ectodermique
(fig. 18). A ce stade, le groupe externe a refoulé la majeure partie de cet épithé-
lium, qui est réduit à une épaisseur tout à fait minime. La soie le perce et
débouche à l'extérieur (fig, 19).
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La séparation des deux follicules issus d'une même ébauche est indiquée
dans les figures 22 et 23. Des cellules de la couronne s'infiltrent entre les deux
soies et les écartent l'une de l'autre. Dans la suite, des éléments de la somato-
pleure se glissent à leur tour, isolant de cette façon les deux follicules.

Les faits décrits ci-dessus peuvent être interprétés comme suit : La grande
cellule (ce/) signalée dans la figure 2 émet par mitose l'élément initial de deux
follicules sétigères voisins (ci/). Celui-ci donne naissance à une masse de cellules
comprenant un groupe externe et un groupe basai, composé lui-même d'une

cellule centrale entourée d'une couronne d'autres éléments. La cellule centrale
se divise et produit les deux cellules (es) formatrices de soies. A partir de ce
moment (fig. 21), toutes les parties de chaque follicule sétigère adulte sont repré¬
sentées. En effet, on y retrouve : 1° la cellule formatrice de la soie; 2° l'ébauche

Fig. 2 à 10. — Stades successifs de l'organogénèse du follicule sétigère
choisis dans des coupes sagittales.

bem = basale ecto-mésodermique.
bis = basale intersegmentaire.
bnc = basale néphridio-cœlothéliale.
cb = cellule du groupe basai.
cc = cellule centrale du groupe basai.
cco = cavité cœlomique.
ce = cellule du groupe externe.
cef = cellule de l'ectoblaste qui isolera cif.

cif = cellule mère de deux follicules séti¬
gères voisins.

co = cordon néphridien non différencié.
cet = ectoblaste.

gr = groupe de cellules formant l'ébauche
du follicule sétigère.

nb = néphridioblaste.
som = somatopleure.

(Errata : dans la figure 10, lire ce au lieu de cc.)
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de la zone basale de la gaine, c'est-à-dire le groupe basai; 3° celle de la zone
médiane, c'est-à-dire le groupe externe; 4° l'ectoblaste, qui recouvre l'ensemble,
donnera naissance à l'entonnoir du follicule. La comparaison des figures 1, 11, 19
et 21 témoigne du bien-fondé de cette interprétation.

En ce qui concerne la formation de la soie, nous voyons que la kératinisation

Fig. 11 à 19. — Stades successifs de 1'organogéjièse du follicule sétigère
choisis dans des coupes sagittales {suite).

cf = cône fibreux. viyb = myoblaste.
es = cellule formatrice de la soie. r = rebord du cône.
(me = fibre musculaire circulaire. s = soie.
gc = gaine cuticulaire de la soie.

se produit en trois phases : 1° filaments protoplasmiques; 2° cône fibreux; 3" soie
kératinisée. Au fur et à mesure de sa formation, la soie sort de la cellule qui lui
donne naissance. Elle est entourée par une gaine cuticulaire, visible sous forme
d'une ligne foncée au slade de cône fibreux. Vers la base, cette cuticule se
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termine par un anneau foncé qui semble formé cle substance intercellulaire el
nous paraît comparable à une bandelette obturante.

Nous n'avons malheureusement pu déterminer aux dépens de quelle bande
germinative ectodermique les follicules se forment. Il est, certain que les bandes
germinatives droite et gauche les plus médianes donnent naissance au système
nerveux. Les autres bandes donnent l'épiblaste et par conséquent aussi les folli¬
cules sétigères. Le rôle de chacune d'elles en particulier nous est inconnu.

50pt 23
Fig. 20 à 23. — Quelques stades de l'organogénèse du follicule sétigère

choisis dans des coupes transversales.

fmc = fibre musculaire circulaire.
fini = fibre musculaire longitudinale.
fre = fibre musculaire rétractrice ectodermique.

(Les autres lettres ont la même signification que dans les figures précédentes.)

Il nous reste à dire un mot, au sujet des organes annexes des follicules séti¬
gères : les muscles. Des coupes d'embryons plus évolués que ceux dont nous
nous sommes occupés jusqu'à présent montrent que les muscles extenseurs se
forment aux dépens des cellules coelothéliales qui recouvrent l'ébauche follicu¬
laire et font partie de la couche musculaire longitudinale. Les muscles rétracteurs
sont produits par des cellules coelothéliales qui recouvrent la couche longitudi-
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nale dans l'espace compris entre les follicules latéraux et ventro-latéraux. Us
semblent être les vestiges d'une assise circulaire interne dont on retrouve de
multiples traces chez l'embryon. Les deux groupes musculaires sont donc d'ori¬
gine mésodermique. Les coupes transversales montrent cependant, dès de très
jeunes stades (fig. 20, 22 et 23), la présence de fibres musculaires (Jre) qui se
continuent dans la couche circulaire externe et semblent faire partie du système
extenseur. Ces fibres sont fort peu nombreuses, même dans les stades possédant
déjà des muscles extenseurs mésodermiques développés. Elles sont peut-être un

vestige de muscles extenseurs ectodermiques. Si l'on admet que les Oligochètes
dérivent des Polycbet.es et que les muscles extenseurs des soies de ces derniers
sont ectodermiques, ce remplacement doit être imputé au changement de mode
de locomotion.

CONCLUSIONS

1. Deux follicules sétigères voisins se forment aux dépens d'une seule cellule
ectoblastique.

2. Cette cellule donne naissance : 1" à un groupe de cellules basales qui
produit la zone basale de la gaine sétigère adulte; 2° à un groupe externe qui
produit la zone médiane de cette gaine.

3. La cellule médiane du groupe basai émet par mitose les deux cellules
formatrices de soies.

4. L'entonnoir du follicule résulte d'une invagination ectodermique.
5. Les muscles extenseurs et rétracteurs sont d'origine mésodermique.
6. Le haut degré de détermination qui se manifeste dans le développement

des saccules mésodermiques, des uéphridies et des follicules sétigères semble
montrer que le mode téloblastique régit toute l'ontogenèse des Oligochètes.

*
* *

Ce travail a été partiellement réalisé à l'Institut Van Beneden, à Liège. Que
M. le Prof Damas, qui nous a dirigé dans cette voie, veuille bien trouver ici
l'hommage de notre profonde reconnaissance.

Laboratoire cVEmbryologie et d'Histologie, Université de Gand.
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INTRODUCTION

Parmi les nombreux problèmes que pose la reproduction asexuée, celui de
l'origine des éléments régénérateurs est primordial.

Les éléments régénérateurs, auxquels incombe la reconstitution du blasto-
zoïde, proviennent-ils d'une réserve embryonnaire qui, dans un organisme, se
sépare des somatocytes à partir du germe initial, pour former des bourgeons et, se
transmettant ainsi de bourgeon en bourgeon, de génération en génération, assure
la pérennité de l'espèce et la continuité de la vie? Ou bien les éléments régénéra¬
teurs sont-ils des somatocytes de l'individu-souche qui, après avoir participé à la
constitution et au métabolisme de celui-ci, sont capables de reprendre leur état
embryonnaire sous l'influence de conditions physiologiques particulières et de
constituer ensuite le bourgeon ?

Enfin, existe-t-il une origine commune pour les éléments régénérateurs
intervenant dans la reproduction asexuée et les éléments du germen assurant la
reproduction asexuée? Dans ce cas, la première hypothèse de la continuité de la
réserve embryonnaire se superpose-t-elle à la théorie de la continuité de la lignée
germinale et. conséquemment aux conceptions de Weismann et Nussbaum de la
dualité de l'organisme?

C'est dans le but de résoudre ces différentes questions que nous avons repris
l'étude des éléments régénérateurs dans les bourgeons d'accroissement et les
bourgeons de dissémination chez les Bryozoaires Phylact.olémates, les Plumatella
fungosa et les Fvedericella sultana.

I. — CONSIDERATIONS GENERALES SUR LE

BOURGEONNEMENT DES BRYOZOAIRES ET DES PHYLACTOLEMATES
EN PARTICULIER

Les Bryozoaires ont été l'objet de nombreux et admirables travaux auxquels
les traités généraux ont réservé l'importance qui leur convenait, notamment :

Le Traité de Zoologie concrète, de Delage et Herouard.
Lehrbuch der Vèrgleichenden Entwicldungsgeschichte der Wirbellosen Thiere,

de Ivorschelt et Heider (IV).
Le Précis de Zoologie, d'A. Lameere.
Bryozoa (Biologie der Tiere Deutschlands), d'E. Marcus.

Il me paraît donc superflu de refaire un exposé historique concernant les
recherches poursuivies jusqu'à présent au sujet du bourgeonnement chez les
Bryozoaires. Je me limiterai à quelques considérations générales qui se dégagent
de la littérature consacrée à l'étude de ce groupe et de mes observations, avant
d'aborder l'objet même de mes recherches sur l'origine des éléments régénéra¬
teurs.
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Chacun des zoïdes d'une colonie de Bryozoaires ectoproctes est formé d'une
loge ou cystide, dans laquelle est suspendu le polvpide. Sans entrer dans les détails
propres à chaque groupe et à chaque espèce, le polypide est essentiellement repré¬
senté par l'anse digestive, le lophophore, le ganglion eérébroïde et en outre, chez
les Phylactolémates, par une paire d'organes néphridiens. Le cystide est une
vésicule didermique, eetomésodermique. Sa paroi est formée extérieurement par
un épithélium ectodermique de cellules hautes, vacuolisées, sécrétant une enve¬

loppe chitineuse ou imprégnée de calcaire et tapissée sur la face interne par
l'épithélium plat de la pariétopleure, dont chaque cellule porte, chez les Phylac¬
tolémates, un petit faisceau de flagelles. Entre l'ectoderme et la pariétopleure
s'interposent deux couches musculaires : la couche externe, accolée à l'ecto¬
derme, formée de fibres circulaires et d'origine ectodermique; la couche interne,
revêtue par la pariétopleure, et dont les fibres sont longitudinales et d'origine
mésodermique.

D'autre part, l'anse digestive du polypide est tapissée d'un feuillet mésoder¬
mique, la splanchnopleure. Le polypide est donc entouré dans le cystide par une
vaste cavité générale cœlomique. Du fond de l'anse digestive part un trac tus méso-
dermique, le funicule, vers la paroi cystidiale, se continuant à son extrémité
proximale par la splanchnopleure, et à son point d'attache distal, par la parié¬
topleure. Le funicule décrit à travers la cavité générale une courbe dont
la concavité est orientée vers la région orale du polypide.

Le cystide présente un plan sagittal de symétrie bilatérale passant par la
bouche, l'anus et le ganglion eérébroïde, l'anse digestive et le point d'attache
funiculaire à la paroi cystidiale. Ce plan sagittal permet de déterminer et de
dénommer cou ven lion nellement une paroi ventrale du cystide et une paroi dor¬
sale. La paroi ventrale correspond à la bouche du polypide; la paroi dorsale, à
l'orifice anal et au ganglion eérébroïde.

A. — Le cystide.

Le cystide est l'unité morphologique fondamentale et initiale d'une colonie
de Bryozoaires, car tout polypide provient du bourgeonnement de la paroi cysti¬
diale du cystide correspondant.

En effet, l'élément formateur d'une colonie de Bryozoaires est un cystide,
cystide larvaire ou cystide statoblastique dans le cas des Phylactolémates.

1. CYSTIDE LARVAIRE

Quelle que soit la structure de la larve trocosphérale des Gymnolémates,
cyphonaute complète des formes ovipares, ou larve simplifiée dans les espèces
vivipares, cette larve libre ne peut constituer la colonie qu'après s'être fixée et
métamorphosée.
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La métamorphose consiste essentiellement dans la disparition de toute la
structure trocosphérale larvaire propre à la vie libre : organes externes (les para-
troques) et organes internes (tube digestif et organes sensoriels), qui s'histolysenl
et sont phagocytés.

La fixation étant réalisée, la larve des Gymnolémates n'est plus qu'un sac
didermique cystidial (ectomésodermique) dont la cavité est occupée par les débris
cellulaires en histolyse et par les cellules mésodermiques.

Au moment où commence la métamorphose de la larve, la paroi cystidiale
s'épaissit en une région apicale, s'invagine dans la cavité centrale et forme une
vésicule qui, revêtue d'un feuillet mésodermique, devient l'ébauche didermique
du premier polypide. Ainsi le premier polypide est un blastozoïde issu du cys¬
tide larvaire résultant de la métamorphose de la larve après sa fixation.

Korschelt et Heiijer (15), cependant, considèrent ce polype non comme un
blastozoïde, mais comme un oozoïde, dû à une transformation de la larve lors de
la métamorphose, comme l'imago des insectes et comme l'Ascidie adulte prove¬
nant de leur larve respective, après métamorphose. A notre avis, la formation du
polypide ne peut se comparer au développement embryonnaire au cours d'une
métamorphose. Le polypide du cystide larvaire est un blastozoïde à la façon des
blastozoïdes larvaires du Pyrosome.

Si l'on accepte l'opinion de Korschelt et Heider, il faut abandonner la
notion classique du bourgeonnement chez les Bryozoaires. La multiplication des
zoïdes de la colonie ne serait qu'un phénomène de croissance comme la multi¬
plication des métamères dans un métazoaire cœlomate. En effet, l'origine de la
vésicule didermique, ébauche du polypide, aux dépens de la paroi cystidiale lar¬
vaire, se fait selon des processus identiques à ceux de la formation des polypides
dans tout cystide de la colonie.

Les Phylactolémates sont vivipares; l'embryon se développe dans une poche
incubai l ice, l'œcie. Après une ébauche endodermique provisoire, la cavité blas-
tocœlienne s'oblitère par un massif mésodermique formé par une prolifération se
produisant en deux points latéraux du pôle végétatif de l'embryon. Ce massif
mésodermique se creuse, si bien que la larve, indépendamment de ses particula¬
rités structurales en rapport avec sa vie larvaire, est essentiellement un cystide
ectomésodermique, dont la cavité centrale est une cavité générale cœlomique.

D'après les observations de Kraepelin (16) et surtout de Braem (4-8), la
larve encore attachée à la mère, et même avant son adhérence placentaire à la
paroi de l'œcie, bourgeonne des polypides au pôle apical opposé à celui par lequel
se fera la fixation de la larve lorsque celle-ci aura quitté la colonie-souche. Or, les
polypides, au nombre de deux ou davantage (Cristatella), se forment aux dépens
d'une vésicule didermique, issue de la paroi cystidiale, selon des processus essen¬
tiellement identiques à ceux par lesquels tout polypide se constitue dans
la colonie.
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2. CYSTIDE STATOBLASTIQUE

Les Phylactolémates de nos régions, mourant au début de la mauvaise saison,
ne se maintiennent d'année en année que grâce aux statoblastes. Les statoblastes
ont donc, pour la vie et la propagation des Phylactolémates, une importance plus
grande que les larves.

Ces statoblastes des Phylactolémates se forment dans le tube mésodermique
funiculaire. Laissant de côté en ce moment les détails de leur formation, en nous
basant sur les observations, les descriptions et les dessins que nous ont laissés les
auteurs, notamment Braem (4-8) et Y. Buddenbrock (25), le statoblaste des Phy¬
lactolémates est un cystide, tout comme l'hibernacula des Paludicella décrit par
Davenport (11) et Braem (4-8). Mais ce cystide, au lieu de se constituer à la
façon d'un cystide ordinaire et comme l'hibernacula d'une Paludicella, c'est-
à-dire comme une expansion de la paroi cystidiale d'un cystide-souche, se forme
indépendamment de cette paroi, dans le funicule. Eu plus de la coque bivalve de
chitine qui l'entoure et le protège, il est constitué par un épiderme d'une seule
couche de cellules cubiques entourant une cavité centrale virtuelle, oblitérée par
d'énormes cellules remplies d'inclusions dentoplasmiques et représentant le
mésoderme.

Le statoblaste n'est donc pas un bourgeon polypodial, mais un cystide hiver¬
nant capable de vie latente et d'où sortiront les zoïdes du printemps suivant. En
effet, lors de son développement, ainsi que l'a remarquablement décrit Braem,
ce cystide statoblastique bourgeonne comme le fait le cystide larvaire, un ou
deux polypides initiaux. Nous reprendrons ultérieuremnt ce processus; relevons
simplement le fait qu'en une région apicale de ce cystide statoblastique, l'épi-
derme s'épaissit, s'invagin e en une vésicule close restant attachée à la paroi épi-
dermique et revêtue d'un feuillet mésodermique, exactement comme naît tout
polypide dans le cystide d'une colonie.

On ne peut donc confondre le bourgeonnement des polypides et la forma¬
tion des statoblastes. Le bourgeonnement est essentiellement le résultat de l'acti¬
vité de la paroi didermique cystidiale. Le statoblaste est une formation particu¬
lière du funicule; c'est un cystide indépendant, hivernant, deutoplasmique.

Conclusion. — Tous les cystides d'une colonie de Bryozoaires se forment
par croissance, dilatation et multiplication d'un cystide larvaire ou statohlastique,
fondateur et initial, et tous les polypides, sans aucune exception, naissent par
bourgeonnement de la paroi didermique des cystides quels qu'ils soient.

B. — Accroissement de la colonie d'un Bryozoaire.

1. GYMNOLEMATES

Conformément aux conclusions que nous tirons du chapitre précédent, la
multiplication des zoïdes est d'abord une multiplication de cystides. Ce sont les
cystides qui doivent s'édifier en premier lieu, puisque les polypides dérivent du
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bourgeonnement de leur paroi. Il en est ainsi pour les Gymnolémates. C'est ce
que montrent notamment les Paludicella, comme Davenport (11) et Braem (8)
l'ont décrit et ainsi que le représentent les figures ci-jointes, montrant deux
stades de l'allongement du rameau (fig. 1). Le cystide adulte (fig. 1, A) a émis en
sa région apico-anale une digitation prolongeant sa cavité générale. Après avoir

Fig. 1. — A) Cystide adulte de Paludicella, présentant un jeune cystide isolé
et bourgeonnant son polypide. — B) Accroissement du jeune cystide de la
figure précédente. Le bourgeon polypodial est devenu un polypide sur le
point de s'épanouir. Formation à 1a. région apico-dorsale d'un jeune cystide,

déjà isolé et muni de son bourgeon polypodial.

acquis une certaine taille, cette digitation s'individualise complètement et se
sépare du cystide-souche par un diaphragme septal. La digitation apico-anale
ainsi formée et isolée est un nouveau cystide; sur sa face Arentrale on voit appa¬
raître le bourgeon du polypide. La figure 1, B représente ce bourgeon, devenu
un jeune polypide prêt à sortir de son cystide considérablement accru. Mais ce
cystide nouveau, avant que le polypide ne soit fonctionnel, a émis à son tour en
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sa région apico-anale une petite digitation, l'ébauche d'un troisième cystide pré¬
sentant déjà son individualisation et portant sur la face ventrale dans la région
subapicale le bourgeon du troisième [toi y pi de.

Le développement de l'hibernacula tel que le décrit Braem (8) et ainsi que
trous avons pu le suivre au laboratoire se poursuit de la même façon.

Pendant que dans le cystide hivernant s'organise le polypide correspondant,
les deux valves de l'enveloppe s'ouvrent comme les valves d'une gousse de pois
et ce cystide en croissance se prolonge immédiatement par une digitation apico-
anale, ébauche du deuxième cystide. Ce deuxième cystide présente sur sa face
ventrale, dans la région subapicale, le début de la prolifération du bourgeon poly-
podial, avant même que le nouveau cystide bourgeonnant ne soit séparé du cys¬
tide souche (fig. 4, Tafel XIV, Braem (8) 1914).

De toute façon, chez le Gymnolémate, le polypide est une formation du cys¬
tide et. il faut que celui-ci ait acquis son individualisation pour que le bourgeon
pol ypochai apparaisse.

Il en est ainsi également chez Bugula (Seeliger 1890), Alcyonidium (Romer
1906, Faulkner 1933) et les Stolon iférines, telles que les Bowerbankia, où le cys¬
tide en formation, s'allongeant en une longue digitation creuse, didermique, du
cystide-souche, présente cette particularité d'offrir sur sa paroi une double ou triple
rangée de bourgeons plus ou moins placés en quinconce. Ces rangées de bour¬
geons s'étendent vers la région apicale en croissance selon une courbe légèrement
hélicoïdale. Chaque bourgeon, au lieu de pendre dans la cavité cystidiale, se loge
dans une hernie extérieure de celle-ci. Chaque hernie devient un cystide propre
à chaque polypide, si bien que le cystide formateur et bourgeonnant n'est occupé
par aucun polypide, mais devient une sorte de stolon portant le bouquet de cys-
tides secondaires disposés hélicoïdalement. Tous ces zoïdes sont réunis par un
funicùle commun et ramifié qui traverse les diaphragmes septaux des loges cysti-
diales.

En résumé, la colonie n'est donc que l'accroissement de la région apico-
anale du cystide initial. L'accroissement se fait par individualisation successive
en cavités cystidiales, qui donnent ensuite, par bourgeonnement de leur paroi,
un ou plusieurs polypides.

2. PHYLACTOLEMATES

Chez les Pliylactolémates il n'en est pas ainsi : dans la croissance de
la colonie, la formation des polypides devance celle des cyslides correspondants.
Le bourgeon polypodial apparaît, en effet, sur la paroi du cystide-souche, et ce
n'est qu'à un stade avancé qu'il se trouve logé dans un cystide propre formé par
accroissement et dilatation de la paroi cystidiale initiale. Cette distinction entre
les Gymnolémates et les Phylactolémates avait été nettement signalée par
Nitsche (21) et reconnue par les auteurs qui l'ont suivi.
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Les Phylactolémates suivent cependant la règle générale pour le cystide
initial larvaire ou statoblastique. Ils s'en écartent au cours de la croissance de la
colonie par une exagération et une accélération du pouvoir de bourgeonnement,
accélération et exagération que nous rencontrons d'ailleurs chez certains Gymno-
lémates Cténostomes : les Stoloniforines, par exemple.

Outre des spécialisations morphologiques, pour lesquelles je renvoie à l'excel¬
lente étude histologique faite par Ern. Margus (19), les Phylactolémates se distin¬

guent donc par une intensité du bourgeonne¬
ment telle que les bourgeons apparaissent dans
le cystide-souche avant que les digitations cysti-
diales se soient formées. Il en résulte que la
définition de l'individualité cystidialc, que nous
avons brièvement rappelée précédemment, ne
convient pas tout à fait aux Phylactolémates.

Le cystide du Phylactolémate possède, en
effet, en plus de son polypide, des bourgeons
polypodiaux.

L'attention des zoologistes a été frappée par
l'importance de ce bourgeonnement polypodial,
si bien que l'accroissement de la colonie des Phy¬
lactolémates a été décrite en fonction de la loi

d'apparition des bourgeons polypodiaux. Or,
chez les Phylactolémates, l'exagération du bour¬
geonnement s'accentue d'un genre à un autre;
il en résulte que si les observations sont faites
sur les Phylactolémates très évolués, comme les
Cristatella, l'interprétation du bourgeonnement
peut être faussée par des phénomènes secon¬
daires.

On peut représenter d'une façon simple les
étapes de l'évolution chez les Phylactolémates,

Fig. 2. — Schéma d'un cystide adulte
de Fredericella montrant le polypide Par trois gent es .
rétracté (P); le funicuie contenant les q° Les Fredericella, où le lophophore est
statoblastes (st.) et les spermatozoïdes . , . ,

(sper.) et la. position des bourgeons encoie ciiculaiie a 1 état adulte, quoique nette-
polypodiaux ; B avec son funicuie et ment en fer à cheval lors de sa formation
son bourgeon de dédoublement C du cmbryonnairC) et OÙ les cystides sont séparés parbourgeon advent il Ci et des œufs a. J ' •> 1 1

des diaphragmes septaux.
2° Les Plumatella, où le lophophore est en fer à cheval à l'état adulte et où

les cystides bien individualisés communiquent largement les uns avec les autres.
3° Les Cristatella, où le lophophore en fer à cheval est le plus développé et

où les cystides sont confluents de façon que les polypides sont suspendus dans
une vaste cavité commune.
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Le bourgeonnement s'exagère progressivement des Fredericella aux Crista-
tella. C'est pourquoi nous nous servirons des Fredericella pour définir et com¬

prendre le cysti.de du Phvlactolémate et son mode de bourgeonnement, au cours
du développement du statoblaste ou dans une colonie adulte.

Le cystide du Pbylactolémate présente, outre le polvpide (A) principal et
fonctionnel propre à ce cystide, trois bourgeons polypodiaux (fig. 4), un bour¬
geon avancé, le premier bourgeon (R), un bourgeon de dédoublement (C), formé
au point d'attache (le collet) de B, et un bourgeon adventif (B') situé en deçà de
B, vers la région orale, et né directement de la paroi cystidiale (fig. 2).

Ces trois bourgeons, ainsi que l'ont signalé tous les auteurs, apparaissent
dans une région bien déterminée de la paroi ventrale du cystide à une certaine
distance de la région orale. Ainsi qu'il sera dit plus loin, et comme Braem l'a bien
fait remarquer, les trois bourgeons ne sont pas nécessairement dans le même
plan sagittal; le bourgeon adventif B' et le bourgeon de dédoublement C sont
légèrement déplacés à gauche ou à droite par rapport au plan passant par R.
Ceci est un détail sur lequel nous n'insisterons pas.

Ces trois bourgeons polypodiaux ainsi définis, nous pouvons envisager leur
formation. Elle est beaucoup mieux connue que celle des bourgeons des Gymno-
lémates, mais son interprétation a donné lieu à des conceptions générales qu'il
importe d'analyser de plus près pour résoudre le problème de l'origine des élé-
men t s régén érateu rs.

3. FORMATION DU BOURGEON POLYPODIAL.
LE MASSIF EMBRYONNAIRE

Tous les auteurs sont d'accord pour reconnaître que les bourgeons polypo¬
diaux, à un moment de leur développement, passent par un stade de vésicule
didermique.

Metciinikoff (20), Nitsciie (21), Kafka (14) Seeltc.eu (24), mais surtout
Kraepelin (16) ont considéré les bourgeons polypodiaux formés par une invagi¬
nation plus ou moins nette de la double paroi cystidiale au point de bourgeon¬
nement. Cette invagination, typique chez les Fredericella et les Plumatella, se

présenterait, selon Kraepelin, sous la forme d'une délamination chez les Crista-
tella et les Pectinatella.

C'est-à-dire que le bourgeon est un sac didermique dont le feuillet interne
est d'origine ectodermique et cependant destiné à former tous les organes du
nouveau polvpide, en particulier l'anse digestive, tandis que le feuillet externe
est mésodermique, d'origine pariétopleurale, et ne constituera que le revêtement
mésodermique du nouveau zoïde : splanchnopleure et la pariétopleure.

A cette interprétation de la formation du bourgeon polypodial par « Einstul-
pung » ou <( Absfaltung » de Kraepelin, Hatsciiek (13), Davenport (11), Braem
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(4-7) ont opposé des observations plus précises, selon lesquelles la première
ébauche du bourgeon est massive, quoique didermique. Elle est constituée d'un
amas cellulaire interne de cellules essentiellement régénératrices, amas revêtu du
feuillet pariétopleural.

Le massif interne se creuse d'une cavité limitée par un feuillet interne, cavité
qui s'ouvre par la suite à l'extérieur et prend l'aspect que les auteurs précédents
avaient interprété comme étant une invagination. Le massif interne qui donnera
le feuillet interne de la vésicule didermique proviendrait d'un amas embryon¬
naire situé à la base de l'ectoderme à l'endroit de la zone de prolifération.

C'est Braem (4) qui a surtout développé cette idée; la conception de la réserve
embryonnaire de Braem (4) découle des observations sur Cristatella, genre cor¬
respondant au stade le plus évolué des Phylactolémates (1890). Elle fut reprise en
fait dans ses quatre longs mémoires (4-7) et étendue par conséquent aux Frederi-
cella et aux Plumatella. Si les travaux de Braem sont remarquables par l'abon¬
dance et l'importance des faits observés et l'illustration admirable qui les accom¬
pagne, ses interprétations, par contre, sont confuses, embrouillées, d'une termi¬
nologie inutilement compliquée dans un texte long et, souvent obscur. Il est diffi¬
cile de les condenser en un exposé clair et net. Je m'y efforcerai cependant. La
conception du bourgeonnement selon Braem est basée sur la notion du Doppel-
knospe, c'est-à-dire du bourgeon de dédoublement. Selon cet auteur, le
Doppelknospe est la forme typique et caractéristique du bourgeonnement des
Phylactolémates.

C'est Nitsciie (21) qui avait signalé le Doppelknospe, page 132 : « In sehr
vielen Fàllen nicht ein, sondern zwei Polypiden gehen ans derselben Knospenan-
lage her. » Braem en a fait le point de départ de toute son interprétation :

а) Un bourgeon avancé chez les Cristatella se pi'ésente sous la forme d'une
vésicule didermique non encore ouverte à l'extérieur et ayant la forme d'une
cornue. Son revêtement périphérique se continue avec la pariétopleure du cystide.
Le feuillet interne est en contact avec l'ectoderme, mais par l'intermédiaire d'un
massif de cellules embryonnaires qui, dans la région du collet, s'étend sous l'ecto¬
derme formé de cellules hautes et vacuolées. Ce sont ces cellules embryonnaires
qui, en proliférant, ont refoulé la pariétopleure pour former l'ébauche du bour¬
geon, massive d'abord, creuse ensuite. Le feuillet interne du bourgeon est donc
issu du massif embryonnaire situé au collet du bourgeon et à la base de l'ecto¬
derme. Mais le massif embryonnaire sous-ectodermique n'a pas été épuisé par la
formation clu feuillet interne du bourgeon B (fig. 3, A).

б) En effet, les cellules embryonnaires du collet du bourgeon B prolifèrent
et forment un petit massif qui refoule le feuillet périphérique pariétopleural de la
région du collet et constituent ainsi l'ébauche du bourgeon de dédoublement (G).
C'est ce que nous montrent les fig. 75 à 77, pl. VI et fig. 89-90, pl. VII — Braem
(1890), et que schématise la fig. 3, A. Ce bourgeon de dédoublement va se creuser
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et devenir également didermique, puis il s'écartera latéro-ventralement pour
devenir indépendant de sa souche. Mais il en résulte que le feuillet interne régé¬
nérateur du bourgeon de dédoublement provient d'une portion du massif
embryonnaire du collet du bourgeon-souche R. Avant de se séparer de B, C pourra
lui-même émettre un bourgeon de dédouble¬
ment D qui l'accompagnera lors de son déplace¬
ment ventral, mais qui s'en séparera par la suite,
non sans avoir à son tour produit un bourgeon
de dédoublement. Ainsi, par le procédé du Dop¬
pelknospe, le matériel embryonnaire de la région
du collet du bourgeon-souche va se propager de
bourgeon en bourgeon, de génération en
ration, constituant toute la colonie, d'autant plus
qu'une partie du massif embryonnaire du collet
de chaque bourgeon, quel qu'il soit, intervient
dans la formation de la paroi cystidiale du cys-
tide, dont le bourgeon envisagé sera le polypide
principal.

c) Revenons au bourgeon R, duquel nous
sommes partis. Le massif embryonnaire sous-

ectodermique qui a donné B, le bourgeon de
dédoublement C et qui édifiera la paroi cysti¬
diale n'est pas épuisé. Une troisième portion se
détache du collet, glisse à la base de l'ectoderme
rattachée pendant un certain temps par un cor¬
don de cellules embryonnaires, puis définitive¬
ment indépendante. C'est ce que montrent les
figures 79, 80, 81, 89-90, pl. IV et V, 1890,
Braem (4) et le schéma de la figure 3, A.

Ce massif ainsi détaché du collet prolifère à
la base de l'ectoderme et, refoulant bientôt la
pariétopleure adjacente, devient l'ébauche dider¬
mique massive d'abord, creuse ensuite du bour¬
geon adventif R'. Ainsi, d'après Rraem, l'Adven-
tivknospe est une sorte de bourgeon de dédou¬
blement accéléré dont les éléments formateurs se

sont détachés précocement du massif initial de B.
En conclusion : les trois bourgeons envi¬

sagés typiquement dans un cystide adulte de
Phylactolémales proviennent du bourgeon B, soit par Doppelknospe d'une part,
ou par un Doppelknospe accéléré, l'Adventivknospe. Les éléments régénérateurs
et formateurs de ces trois bourgeons dérivent d'un même massif embryonnaire.

Fig. 3. — Schémas destinés à résumer
la théorie de la continuité de la masse

embryonnaire chez Cristatella, d'après
Braem (fig. 89-90, Taf. VII, 1890, et

fig. VI et VII. Pg 00, 1912).
A) Bourgeon avancé A, dont le feuillet
interne provient de la masse embryon¬
naire sous-ectodermique (m.e.) ; les
bourgeons de dédoublement B et c,
qui se forment aux dépens de la masse
embryonnaire et dans le sens centri¬
fuge ; les bourgeons adventifs Bi, Bu,
qui se constituent par ségrégation de
la masse embryonnaire et dans le sens

centripète.

B) Origine de la masse embryonnaire
(m.e.) dans le statoblaste, par sépara¬
tion de la plaque germinative (P.G.),

qui donne le premier polypide.
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La réserve embryonnaire emportée par chaque bourgeon agira de la même
façon que celle de B lorsque le bourgeon s'écartera. El ainsi le massif embryon¬
naire se propage de bourgeon en bourgeon et édifie toute la colonie. Une remar¬
que est à faire cependant : Braem étend sa conception à Plumatella et à Frederi-
cella, mais il n'en décrit pas le processus, et aucune figure n'en donne une repré¬
sentation adéquate. Notamment, dans la fig. 104 (Braem (4) 1890), destinée à
montrer la formation du bourgeon adventif chez Plumatella, on ne voit point le
phénomène de ségrégation du massif embryonnaire que Braem décrit chez Cris-
tatella, lors de la naissance de l'ébauche du bourgeon adventif.

4. ORIGINE DU MASSIF EMBRYONNAIRE

Mais en acceptant ainsi l'interprétation générale de Braem, il reste à savoii
d'où vient le massif embryonnaires sous-ectodermique.

Selon Braem (4-7), le massif embryonnaire proviendrait de la larve et du
statoblaste fondateur de la colonie. Braem ne fournit aucune précision pour ce qui
concerne l'origine du massif embryonnaire dans la larve. 11 se borne à l'affirmer.
Il est plus explicite au sujet du statoblaste, en se basant sur ses belles observations
relatives à la formation du premier polypide dans le statoblaste, notamment chez
Cristatella et Pectinatella. Le premier polypide provient essentiellement d'une
région déterminée du feuillet épidermique du cystide statoblastique de la région
apicale, que Braem (43) appelle la plaque germinative. Les cellules, plus hautes,
y sont à l'état embryonnaire. Cette plaque germinative s'infléchit et s'enfonce
vers la cavité statoblastique, tout en se revêtant d'un feuillet mésodermique
(fig. 3, B).

Cette invagination de la plaque germinative entraîne ainsi la formation
d'une vésicule didermique (ecto-mésodermiqùe), ébauche du premier polypide
et rattachée en son collet à la paroi apicale du cystide statoblastique.

Mais une portion de la plaque germinative se détache sous forme de massif
embryonnaire et, glissant à la base de l'ectoderme, vient se placer ventralement
à une certaine distance du collet du premier polypide.

Les fig. 86, 87, 88, 88a, 1890, Braem (4), schématisées dans la fig. 3, B, repré¬
sentent ce massif de cellules embryonnaires sous-ectodermique dans le cystide
statoblastique. Il est destiné à former les bourgeons polypodiaux, comme il fut
décrit précédemment dans un cystide normal (c'est-à-dire B, C et B'). Ce massif
embryonnaire sous-ectodermique se serait donc isolé de la plaque germinative à
la façon d'un Adventivknospe, c'est-à-dire par un procédé de Doppelknospe
accéléré. D'ailleurs, Braem (7) montre que dans un statoblaste de Pectinatella la
séparation du massif embryonnaire est plus rapide, le premier bourgeon du cys¬
tide statoblastique étant plus rapproché du collet du premier polypide et se
formant vraiment comme un Doppelknospe.

Ainsi, le premier massif embryonnaire s'isole de la plaque germinative stato-
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Mastique. Cependant, les fig. 86, 87, 88, 88a, 1890, Braem (4), qui nous montrent
ce massif embryonnaire, ébauche du premier bourgeon et souche de toute la
colonie, ne nous révèlent pas le processus de la ségrégation d'avec la plaque ger-
minative, ni celui de son cheminement sous l'ectoderme. Ces deux processus sont
purement et simplement affirmés par Braem.

Si nous acceptons encore celle interprétation de Braem, il reste, pour fer¬
mer le cycle de l'évolution de la masse embryonnaire, à déterminer l'origine de
la plaque germinative statoblastique. Il importe dès lors de reprendre la forma¬
tion du statohlaste et celle du funicule.

5. FORMATION DU FUNICULE ET DES STATOBLASTES

c) Les statoblastes des Phylactolémates ont été considérés comme issus d'une
seule cellule, sorte d'œuf parthénogénélique, par les premiers observateurs, par
Verworn (1887) notamment. Cependant, Allman (1856) décrivait le statoblaste
comme un bourgeon formé dans le funicule. Cette interprétation fut confirmée
par Nitsciie (21, 1868), Reinard (28, 1881), Kraepelin (16, 1886-1892), Oka
(22, 1891), par Braem (4-8, 1890-1914) et par Von Btjddenbrock (25, 1910).

Allman (1), Nitsciie (21), Verworn ne se sont guère préoccupés de la forma-
lion même du funicule. Les opinions des auteurs subséquents peuvent se classer
de la façon suivante :

I. — Dès sa formation, le funicule est constitué d'éléments ectodermiques
et mésodermiques.

C'est l'opinion de Kraepelin (21) (1892), admise par Rabito et Daven-
port (11). Le funicule se forme à la base libre du bourgeon quand celui-ci est au
stade de vésicule didermique, par prolifération des deux feuillets : le feuillet péri¬
phérique mésodermique constituant le tube funiculaire proprement dit et le
feuillet interne du bourgeon donnant les cellules axiales du funicule. Cette
ébauche ainsi constituée s'allonge et vient se mettre en contact avec le feuillet
pariétopleural du cystide, au niveau du collet du bourgeon.

II. — Au moment de sa formation, le funicule est mésodermique; ce n'est
que secondairement qu'il devient hétérogène, formé d'un tube mésodermique
entourant un axe de cellules régénératrices ou cystigènes.

Cette opinion est celle de Braem (4, 1890) et de Von Buddenbrock (25, 1910).
a) Selon Braem (1890), le funicule apparaît à un stade précoce, alors que le

bourgeon est au stade de vésicule didermique non encore ouverte à l'extérieur
et sur le point de donner déjà la première ébauche du bourgeon de dédouble¬
ment (Cristatella). Il dérive d'une crête longitudinale du feuillet externe méso¬
dermique du bourgeon qui, se pinçant en sa région médiane, se transforme en
une traînée de cellules en forme d'arc, reliant le feuillet pariétopleural au niveau
du collet du même bourgeon. Au fur et à mesure que le bourgeon se développe,
les cellules du collet participant à la formation de la paroi cvstidiale écartent
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l'attache pariétopleurale du funie nie de la région du collet et cette attache funi¬
culaire se déplace ainsi progressivement sur la face ventrale.

Les figures 113 à 117, tableau X, 1890 (4), nous montrent l'anse funiculaire,
aux différents points.

b) Tout en reconnaissant, avec Braem, que le funicule est mésodermique
à son origine et formé par le feuillet périphérique du bourgeon, Von Budden¬
brock (25) reprend la conception de Kraepertn (16) : le funicule s'accroît de la
base du bourgeon vers la paroi cystidiale, mais il est exclusivement mésoder¬
mique. Selon Von Buddenbrock, cependant, la prolifération du feuillet périphé¬
rique s'étend sur une certaine longueur du bourgeon, puis la tumeur ainsi for¬
mée s'écarte par son bout distal et le funicule passe par un stade où son
extrémité disIaie flotte dans la cavité générale [fig. 1, 2, 3, 4, Cristatella, pl. XX,
1910; fig. 22, 23, Plumatilla. XXI (25, 1910)].

L'extrémité libre, en s'accroissant, va rejoindre la paroi cystidiale du collet
du bourgeon à l'angle formé par le bourgeon et son bourgeon de dédoublement
(Cristatella). Mais les cellules pariétopleurales de la région du collet se multi¬
plient et vont à la rencontre de l'extrémité libre du funicule (fig. 6, Crista¬
tella), formant une base évasée où le funicule s'enfonce.

En résumé, pour Braem et Von Buddenbrock, le funicule est exclusivement
un tractus mésodermique rattachant le feuillet périphérique de la base du bour¬
geon à la pariétopleure du collet, au niveau de l'angle où se forme le bourgeon
de dédoublement.

111. — Mais si le funicule est exclusivement mésodermique lors de sa for¬
mation, il ne tarde pas à devenir didermique par apparition, le long de son
axe, d'une rangée de cellules régénératrices internes : les cystigènes. Ces cysti-
gènes proviendraient du feuillet ectodermique et la pénétration se ferait au
niveau du collet, aussitôt donc que le funicule vient de se constituer. Cette
migration des cystigènes de Tectoderme dans le funicule a été décrite par
Braem (1890) et par Von Buddenbrock (1910) et illustrée par des figures qui
semblent ne laisser aucun doute sur ce phénomène curieux. Je commencerai par
résumer les observations de Von Buddenbrock, pour reprendre ensuite celles de
Braem, auxquelles cet auteur a donné une interprétation qui complète la théorie
de la réserve embryonnaire dont il fut question précédemment.

Von Buddenbrock (25) n'a observé qu'une seule fois cette migration chez
Cristatella, mais la préparation (fig. 8) est si claire qu'aucun doute ne peut
exister à ce sujet, déclare-t-il. Ces cellules migratrices forment à la hase de
Tectoderme un lot bien distinct, un Keimstock, qui va pénétrer d'un coup dans
Taxe funiculaire et où il contribuera à former le seul et unique statoblaste du
funicule.

Par contre, cette migration se produit plus lentement chez les Plumatella
(fig. 25, 26, 27, 1910, 25). Les cellules migratrices forment également un mas¬
sif distinct à la base de Tectoderme. Elles glissent de Tectoderme dans le
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funicule, en traversant les couches musculaires. La figure 25 représente le début
de la migration; dans la préparation 26, la moitié du stock de cellules cystigènes
est engagée dans le funicule; dans la figure 27, la migration setermine. La pro¬
vision de cystigènes est acquise par le funicule; les cellules vont se disposer en
file selon l'axe funiculaire, pour participer progressivement à la formation de
la série des statoblastes.

Signalons enfin une remarque de Von Ruddenbrock, d'après laquelle le
massif de cellules cystigènes, préparé à la base de l'ectoderme, en face de
l'attache funiculaire chez les Cristatella et qui pénètre d'un coup dans le funi¬
cule, rappellerait la formation d'un bourgeon cystidial. Ainsi la formation du
statoblaste se ramènerait à un bourgeonnement et le phénomène revêtirait son

aspect primitif chez les Cristatella. Chez les Plumatella, le Keimstock se strobi-
lise, pour donner un nombre variable de statoblastes. Il serait assez étonnant
que Cristatella fut primitif pour ce qui concerne la migration du Keimstock,
alors que nous avons déjà signalé combien il était plus évolué en ce qui concerne
la formation des bourgeons cystidiaux et par toute sa structure.

C'est Rraem (4) qui a décrit le premier cette migration des cellules cysti¬
gènes dans le funicule, à la fois chez Plumatella et chez Cristatella. Il l'a repré¬
sentée par des dessins impressionnants, notamment la figure 120 (4), pour les
Plumatella, et surtout les figures 90, 91, 92 (4), pour Cristatella, et que sché¬
matise la figure 3, A.

Mais Rraem en tire une interprétation qui correspond à ce qui fut dit de sa
théorie embryonnaire. Les cellules cystigènes migratrices proviennent du massif
embryonnaire qui a donné le bourgeon principal, son bourgeon de dédouble¬
ment el le bourgeon adventif. On voit, en effet, un groupe de cellules s'en sépa¬
rer au niveau de l'attache funiculaire et constituer le Keimstock (les fig. 91
et 92), en pénétrant dans l'axe du funicule jusqu'au niveau où commence à se
former le premier statoblaste (fig. 3, A).

Les cellules cystigènes du funicule dériveraient donc du massif embryon¬
naire sous-ectodermique.

Ainsi le funicule, aussitôt formé, devient hétérogène. Il s'allonge à sa base
d'attache par adjonction des cellules du feuillet externe du collet du bourgeon,
déclare Rraem. Dans ce funicule se forme le statoblaste unique (Cristatella), ou
les statoblastes (Plumatella), aux dépens de deux sortes de cellules, les cysti¬
gènes, dont nous venons de parler, et les cellules deutoplasmiques, Bildungs-
masse. Celles-ci dériveraient du feuillet périphérique du funicule et seraient
conséquemment mésodermiques.

Les cystigènes forment une vésicule qui s'accroît, se dilate puis s'aplatit,
constituant une enveloppe double qui entoure les cellules deutoplasmiques (Bil-
dungsmasse) dans une vésicule close. Le feuillet le plus externe disparaît, for¬
mant les deux valves chitineuses plus ou moins compliquées du statoblaste,
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tandis que le feuillet interne périphérique devient le feuillet épidermique pro¬
prement dit du cystide statoblastique. Cette vésicule de cystigènes ne se consti-
lue pas à partir d'une seule cellule, comme l'ont cru certains auteurs. Braem et
surtout Von Budrenbrock sont d'accord pour déclarer que les cellules cystigènes
logées dans l'axe du funicule se groupent en petites masses espacées, lesquelles
se dilatent pour constituer la vésicule du statoblaste.

En résumé, tout bourgeon cystidial provient d'une réserve embryonnaire
sous-ectodermique (Braem), Cette réserve embryonnaire se transmet de bour¬
geon en bourgeon, constituant tous les zoïdes de la colonie par le processus du
Doppelknospe et de l'Adventivknospe (Braem). Elle dérive de la larve et du sta¬
toblaste, où elle s'est séparée de la plaque germinative formant le premier poly-
pide (Braem). Enfin, celle plaque germinative elle-même, étant une portion du
feuillet externe épidermique du cystide statoblastique, est formée par les cysti¬
gènes, c'est-à-dire par une portion du massif embryonnaire responsable de la
formation du bourgeon dont le funicule dépend (Braem).

Ainsi, la théorie de la continuité de la réserve embryonnaire se démontre¬
rait d'une façon particulièrement claire chez les Bryozoaires, d'après les obser¬
vations de Braem et de Von Buddenbrock. Elle assure la pérennité de l'espèce.
Elle se comporte comme la lignée germinale, donnant le soma, mais s'en sépa¬
rant cependant dès le début de l'organogénèse; elle est immortelle. C'est cette
conception d'une réserve embryonnaire que Marcus (19) accepte dans son récent
travail sur Lophopus cristallinus. Chaque ébauche de bourgeon renferme le
matériel de bourgeonnement pour sa descendance.

C. — Loi d'apparition des bourgeons (voir fig. 3 a).

La conception de la continuité de la réserve embryonnaire telle que nous
l'avons résumée en la dégageant des considérations souvent confuses et parfois
indémontrées, en la poussant jusqu'en ses conséquences logiques non exprimées
parfois dans le texte, se complète par une loi d'après laquelle Braem explique
l'ordre d'apparition des bourgeons chez les Phylactolémates.

Elle découle de la superposition des observations relatives au bourgeonne¬
ment des Cristatella et aux phases de formation des différents rameaux d'une
jeune colonie de Plumatella et de Fredericella (4-7).

A, étant individu initial, donne par le processus du bourgeonnement de
dédoublement (Doppelknospe), un bourgeon B, lequel fournit de la même
façon C, ce dernier engendre D, et ainsi de suite, selon la formule :

A, B, C, D, E, sont des individus principaux; leur apparition dans le sens cen¬
trifuge allonge la colonie



DE LA REPRODUCTION ASEXUÉE DES PIIYLACTOLËMATES 585

Mais en même temps se forment, à partir de A, des bourgeons intercalaires,
secondaires, situés entre B et A, et dont l'ordre d'apparition est centripète, le
plus jeune étant le plus rapproché de A. Ces bourgeons intercalaires se consti¬
tuent par Adventivknospe et donnent les rameaux latéraux de la colonie. De
même, des bourgeons intercalaires apparaissent à partir de B et de C, etc.; la
formule devient

I
, =j 1 | M | 1 II II IA B"" B"' B" B' B G"' C" C' G D' D E...

Le nombre de bourgeons intercalaires ou Adventivknospen, ou individus secon¬
daires, dépend naturellement de l'importance de la réserve embryonnaire du
bourgeon-souche. Chez Cristate.Ua il peut se produire quatre bourgeons inter¬
calaires. Mais dans des colonies plus âgées, c'est tout au plus un bourgeon inter¬
calaire qui se constitue.

Il faut comprendre, sans doute, que chaque bourgeon, ou chaque individu
primaire ou secondaire, quel qu'il soit, peut à son tour former les bourgeons,
comme il vient d'être décrit pour A.

C'est ainsi que si nous reportons celte nomenclature qui découle de la loi
ainsi formulée au schéma de rameau de Plumatella (fig. 45, pl. III, reproduite
dans Korsch-elt et Heider, fig. 455, p. 639) :

A aurait donné B par dédoublement; B aurait donné C et C aurait donné D.
B' et B" sont les Adventivknospen de A, comme C el C" sont les Adventiv¬

knospen de B.
D'autre part, chacun de ces Adventivknospen donne des bourgeons de

dédoublement. Si bien que le schéma de Braem pourrait être complété de la
façon suivante :

1 i i i —i 11 i —i -LiA B"" B'" B" X B' X Y B

Cette loi s'allie très bien à l'idée d'une propagation d'une réserve embryon¬
naire de bourgeon en bourgeon.

Braem y reviendra en chacun de ses travaux, la complétant notamment
du mode de formation des organes génitaux. Reprenant la conceplion de
Metschnikoff et Kraepeltn, Braem considère en effet l'œcium, c'est-à-dire la
poche incubatrice de l'œuf, comme un bourgeon, mais un bourgeon arrêté en
son développement. L'œcium serait le dernier bourgeon adventif de la série,
c'est-à-dire le bourgeon le plus proximal de A :

Oe = B".

I , =j 1A Oa = B" B" B' B

D'autre part, les œufs, se constituant aux dépens des cellules du feuillet
pariétopleural, se produisent au voisinage de l'œcium dans un sens opposé à
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celui des bourgeons intercalaires : du dernier bourgeon adventif vers l'œcium,
l'œuf le plus âgé étant le plus près de l'œcium.

I 1
A 1 12 3 4 "D 0 — 1

Oc. o.o. o. o. 15
Bh

Et, dans le souci de rapprocher l'origine des œufs de celle des spermato¬
zoïdes qui se forment aux dépens du feuillet périphérique de la région proximale
du l'unicule, au voisinage de l'anse digestive, Braem considère la série des œufs
cheminant de la pariétopleure vers l'œcium selon le schéma ci-contre, comme
le funicule même de ce bourgeon particulier qu'est l'œcium. L'œcium repré¬
sente un individu femelle (Plumatella).

Je dois ajouter que dans le mémoire ultérieur sur les organes génitaux de
Fredericella, Braem ne reprend plus cette dernière conception d'un funicule
ovariquc. Enfin, Marcus (19) signale avec raison que si l'œcium est conditionné
par l'ovaire, puisqu'on ne trouve jamais d'œcium sans ovaire, il existe de nom¬
breux ovaires sans œcium. Ceci est vrai non seulement chez les Lophopus, mais
aussi chez les Plumatella. De plus, je ne crois pas qu'il faille assimiler l'œcium
à un bourgeon; leur formation et leur histologie sont différentes.

*
* *

La continuité de la réserve embryonnaire, complétée ainsi par la loi formu¬
lée précédemment, présente le bourgeonnement des Bryozoaires d'une façon
ingénieuse et séduisante. Mais elle est conventionnelle, inexacte et incomplète.

1. II n'est, pas tenu compte du mode de formation du premier polypide à
partir du cysticle statoblastique. Les trois premiers de ces polypides se forment
par Adventivknospe.

2. Enfin, si l'on considère un zoïde du schéma de Braem tel que le repro¬
duisent Korschelt et Heider, il est tout à fait arbitraire de considérer B comme,
formé par Doppelknospe de A et Bi par Adventivknospe. Ce dernier pourrait
très bien être un Doppelknospe, comme l'est D par rapport au polypide C et
C par rapport à B.

Nous reviendrons dans nos conclusions sur cette erreur de la loi de Braem,
qui, malgré sa clarté apparente, ne permet pas une réelle compréhension de
l'apparition des bourgeons chez les Phylactolémates.

II. — OBSERVATIONS PERSONNELLES

La vérification de la continuité de la réserve embryonnaire chez les Phylac¬
lolémates, telle que Ta conçue Braem, doit porter sur trois points, trois phases
essentielles dans le cycle de la formation et de la transmission du massif
embryonnaire.
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1. L'origine éventuelle d'un massif embryonnaire détaché de ce que Rraem
a appelé la plaque germinative du statoblaste donnant le premier polypide.

2. La formation d'un bourgeon polypodial, de son bourgeon de dédouble¬
ment et du bourgeon adventif aux dépens du massif embryonnaire.

3. L'origine, aux dépens de la même masse embryonnaire, des cystigènes
du funicule du bourgeon envisagé, cystigènes qui, par la suite, formeront le
feuillet épidermique du statoblastes et conséquemment la plaque germinative
d'où se séparera la masse embryonnaire d'une nouvelle colonie.

A. — Formation du premier bourgeon adventif dans le cystide statoblastique
en développement (Fredericella sultana).

Nous avons mis en incubation des statoblastes de Fredericella, le genre de
Phylactolémates le plus primitif. Nous renvoyons aux observations de Rraem
(4-7) et de Marcus (18-19), pour ce qui concerne le développement naturel des
statoblastes. Pour nos élevages, les statoblastes étaient dégagés des tubes chiti-
neux qui subsistaient d'une colonie en hiver. Ces statoblastes simples, sans bor¬
dure pneumatique, sont disséminés sur le fond
de verres de Syracuse remplis d'eau et exposés à
la chaleur d'une ampoule de 110 W, à une dis¬
tance de 20 cm. de celle-ci. Dans ces conditions,
les statoblastes germent et se développent tout
l'hiver, avec une très grande régularité, et après
trois ou quatre jours de ce genre d'incubation,
les premiers polypides de chacun des statoblastes
sont épanouis.

Les figures 4, A, R, C donnent l'aspect des
différents stades de développement. Après vingt-
quatre heures d'exposition à la chaleur, les deux
valves de l'enveloppe s'écartent et permettent au
cystide statoblastique de se dilater et de croître.
Ces valves sont ventrales et dorsales, si l'on s'en
rapporte au plan sagittal du jeune cystide qui
passe par le premier polypide et le premier bour¬
geon adventif, tous deux distincts par transpa¬
rence. La position des valves est moins nette,
ultérieurement, par suite des déplacements de
lorganisme au cours de sa croissance. Le cystide Flfi 4 _ Schémas montrant trois sta.
est transparent; la cavité cystidiale, de virtuelle des de l'éciosioh des statoblastes de
Qu'elle était, devient réelle; les cellules mésoder- Fr°derifc"« sulia~ p■ = P^mierpolypide ; b.p. = bourgeon polypodial
miques perdent progressivement leurs inclu- adventif; v.c. = valves chitineuses.
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sions, qui se dissolvent et sont digérées. Ces cellules mésodermiques, peu à peu
allégées, se disjoignent, s'étirent et se rangent insensiblement en un épithélium
de plus en plus régulier le long de l'épidémie, pour former la pariétopleure, et
le long du polypide, pour donner la splanchnopleure.

Le premier polypide que l'on voit par transparence est celui dont Braem a
décrit minutieusement le développement à partir de la zone apicale de l'épiderme
du cystide statoblastique, zone qu'il a appelée la plaque germinative. Nous ne

Hg. 5. — Polypide statoblastique de FredericeUa sultana, épanoui (Pi); le deuxième
polypide postérieur (Pn) très tardif; b.p. = premier bourgeon adventif; b.d. = sou bourgeon
de dédoublement; b.a. = deuxième bourgeon adventif; V. = les deux valves chitineuses

du statoblaste.

Fig. 6. — Les deux polypides statoblastiques Pi et pn se sont développés, quoique Pn soit
plus tardif.

nous occuperons pas de ce premier polypide, si ce n'est pour définir la première
individualité cystidiale à laquelle il appartient.

Mais ce qui est plus important pour nous, c'est l'apparition du premier bour¬
geon polypodial de ce premier cystide. Il est visible très tôt, dès que s'ouvrent
les deux valves, et dans la région apicale, mais sur la paroi morphologiquement
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ventrale, si l'on s'en rapporte au polypide encore inclus entre les valves (fig. 4,
A, B, C). Il prend progressivement sa position normale au cours de la croissance,
ainsi que le montrent les figures 5, 6 et 7.

Après trois ou quatre jours d'incubation, le polypide étant bien épanoui, le
premier bourgeon est très avancé; il s'est déplacé ventralement en s'écartant de la
région orale du polypide. En même temps, il bourgeonne lui-même à son collet,
et du côté ventral, un bourgeon de dédoublement.

A ce moment est apparu entre le premier bourgeon et la région orale du
polypide un second bourgeon adventif. C'est ce que l'on peut voir dans la fig. 5.
Ainsi se réalise le premier cystide, correspondant a la définition du cystide type
que nous avons donné précédemment : un polypide principal fonctionnel et trois
bourgeons polypodiaux sur la face ventrale: bourgeon avancé et son bourgeon de
dédoublement ventral; un troisième bourgeon adventif, placé entre le premier
bourgeon et la région orale du polypide.

Du statoblasle sortiront en fait deux polypides initiaux, c'est-à-dire deux,
individualités cystidiales, comme du cystide larvaire peuvent se former deux ou

plusieurs polypides initiaux (larves de Plumatella, Fredericella = Braem).
Le premier polypide dont nous avons parlé se constitue antérieurement dans

le cystide statoblastique; il s'en forme un second postérieurement (fig. 5, Pu).
Ce second polypide se développe plus tardivement que le premier, ainsi que le
montre la figure 6, et très souvent il n'est encore qu'au stade de bourgeon massif
quand le premier polypide est déjà épanoui (fig. 5, Pu). Il faut souligner que ce
second polypide apparaît et se constitue selon les mêmes processus que le premier
bourgeon adventif, dont nous parlerons dans un moment. Il en résulte en der¬
nière analyse que du cystide statoblastique se dégageront deux individualités cys¬
tidiales correspondant aux deux polypides initiaux, lesquelles, en divergeant,
donneront les deux rameaux-souches de la colonie en développement, ainsi que
le montre la figure 6. Je ne crois donc pas, comme le dit Marcus (19), à propos
des Lophopus, que les statoblastes des Phylactolémates européens ne donneraient
qu'un seul polypide. Les observations de Braem (6) pour ce qui concerne les
Fredericella sont démonstratives à ce sujet. Elles se confirment d'ailleurs d'une
façon plus nette encore, chez les Cristatella.

*
* *

Les figures 7, A et B représentent des portions des coupes sagittales du cys¬
tide statoblastique au moment où les deux valves s'entr'ouvrent, c'est-à-dire au
stade représenté par les figures 4, A, B.

A ce stade, les parois cystidiales sont déjà nettement constituées. L'ectodermc
est formé de cellules hautes, vacuolaires; la vacuole sphérique de taille variable
dilatant parfois considérablement le cytoplasme, refoulant le noyau, est remplie
d'une substance homogène très acidophile. Ce sont des cellules glandulaires sécré¬
tant la cuticule, qui se dépose le long de l'ectoderme. La cuticule, à ce stade, est
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encore régulière, mince et souple, présentant les mêmes réactions de coloration
que les inclusions ectodermiques. Les feuillets mésodermiques sont formés :
pariétopleure et splanchnopleure. Leurs cellules présentent des restes d'inclusions
deutoplasmiques en nombre réduit, mais qui les distinguent très nettement des
cellules ectodermiques. Des cellules mésodermiques, encore très fortement bour¬
rées d'inclusions, sont libres dans la cavité générale, quoiqu'elles se rapprochent
soit de la périphérie, soit de l'anse digestive.

Entre la pariétopleure et l'ectoderme se différencient les futures cellules mus¬
culaires. Ce sont de petites cellules disposées en deux couches mal représentées

A

Fig. 7. — A et 11. Coupes sagittales dans deux bourgeons adventifs statoblastiques
correspondant aux stades (fig. 4, a.) et montrant la formation de ces bourgeons
par prolifération des cellules ectodermiques; c.d. = cellules mésodermiques deuto¬

plasmiques; pa. = pariétopleure; ec. = ectoderme.

dans les figures 7 A et B : la première, externe, rattachée à la base de l'ectoderme
même, donnera les fibres musculaires circulaires, tandis que d'autres cellules
plus visibles se disposent tangentiellement à la pariétopleure et à l'ectoderme et
représentent les cellules des muscles longitudinaux.

Le premier bourgeon du cystide statoblastique est donc nettement un bour¬
geon adventif, puisqu'il se forme sur la paroi cvstidialc. A son premier stade de
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formation il est massif, mais incontestablement didermique. On snit très nette¬
ment le revêtement périphérique pariétopleural formant hernie dans la cavité
générale. Ses cellules sont encore chargées d'inclusions deutoplasmiques et se
continuent avec les cellules pariétopleurales, quoique plus hautes et en prolifé¬
ration active (fig. 7, R, notamment). La portion interne du bourgeon, au con¬
traire, est nettement d'origine ectodermique : elle se rattache à l'ectoderme sans
solution de continuité; les couches musculaires ne s'y prolongent pas; les cellules
y présentent les caractères des cellules ectodermiques; elles sont vacuolaires,
notamment dans la région centrale; elles sont en division au niveau de l'ecto¬
derme. Incontestablement, le massif interne de la première ébauche du bourgeon
provient de la prolifération de l'ectoderme de la paroi cystidiale. Cependant, les
cellules constituant le massif interne du bourgeon perdent progressivement les
vacuoles, lesquelles persistent dans leur portion proximale, orientée vers le
centre. Le cytoplasme et les noyaux se concentrent dans les portions distales
périphériques de la cellule (fig. 7, R). Le cytoplasme grossit, devient basophile,
il est riche en mitochondries, visibles après fixation au bichromate de potassium
formolé : ces cellules reviennent à un état embryonnaire et sont en prolifération
active.

A ce sujet, la fig. 7, A, représente un stade plus jeune que celui de la fig. 7, R;
le massif ectodermique du bourgeon est plus étendu, moins concentré; l'ordon¬
nance des cellules y est moins accentuée; les cellules y sont plus semblables aux
cellules ectodermiques.

En résumé, le premier bourgeon adventif du cystide statoblastique ne pro¬
vient pas d'un massif embryonnaire qui se serait séparé de l'ébauche du premier
polypide, comme le supposait Rraem, mais provient de la prolifération à l'endroit
de bourgeonnement des cellules ectodermiques, prolifération s'accompagnant
d'un retour à l'état embryonnaire. Ce massif ectodermique régénérateur refoule
la pariélopleure en une hernie dans la cavité générale.

Les figures 8, A et R nous donnent la transformation du stade massif du
bourgeon au stade de vésicule didermique. Ces figures représentent des coupes
sagittales de cystides au stade 3 (fig. 4, C) ou plus avancé, le polypide n'étant pas
encore épanoui.

On voit apparaître dans le massif interne du bourgeon une cavité centrale;
elle s'ouvre par désintégration de la portion proximale vacuolaire des cellules du
massif. Ainsi s'explique le fait que le stade didermique de la figure 8, A et le stade
massif de la figure 7 ont à peu près le même volume.

Dans la figure 8, R, les cellules du feuillet interne ont pris nettement la dis¬
position d'un épithélium régulier. Les cellules sont plus condensées, plus baso-
philes. La cavité interne s'est allongée, et le bourgeon prend ainsi un aspect
très caractéristique en forme de cornue. Mais dans cette croissance du bour¬
geon, ce sont les cellules du feuillet interne d'origine ectodermique, et essen¬
tiellement régénératrices, qui sont les plus actives; les cellules du revêtement
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périphérique s'amincissent, pour s'allonger jusqu'à n'être plus qu'un épithélium
plat lorsque le polypide sera constitué.

Enfin, la cavité interne se prolonge par une fissure entre les cellules du
collet; elle s'ouvrira bientôt à l'extérieur. Le bourgeon sera arrivé au stade où
il paraît être une invagination ectodermique refoulant la pariétopleure (fig. 8, B).

A.

B

Fig. 8. — A et B. Coupes sagittales dans deux bourgeons adventifs statoblastiques
correspondant aux stades (fig. 4, B et C). — A) apparition de la cavité centrale dans
le massif interne ectodermique du bourgeon. — B) stade didermique du bourgeon.
c.d. = oellu]es mésodermiques deutoplasmiques; pa. = pariétopleure; ec. = ectoderme.

Conclusions. — Le premier bourgeon adventif du cystide statoblastiquc de
Fredericella sultana se constitue par prolifération des cellules ectodermiques au
point de bourgeonnement. Le massif ectodermique refoule la pariétopleure en
une hernie dont les cellules, plus hautes et plus actives, participent ainsi à la
constitution didermique du bourgeon. Les cellules ectodermiques du massif
interne se différencient, reprennent leur état embryonnaire et se disposent bien¬
tôt en un feuillet interne régénérateur entourant la cavité centrale, qui ne tarde
pas à s'ouvrir à l'extérieur. Il n'y a donc à l'origine du bourgeon, ni amas de
cellules spéciales régénératrices, ni surtout de massif embryonnaire. Le bourgeon
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est né directement de la paroi cystidiale ectodermique, qui fournit directement
les éléments régénérateurs essentiels du feuillet interne du bourgeon. La première
conclusions de Rraem ne se vérifie pas.

B. — Formation du bourgeon de dédoublement et deuxième bourgeon adventif.
(Fredericella sultana).

Le premier bourgeon adventif, dont nous venons de voir l'origine, est très
avancé déjà lorsque le polypide s'épanouit, ainsi que le montrent la figure 5 et
la figure 9. Le feuillet interne est en pleine organogénèse et ses cellules sont des
cellules embryonnaires sans aucune différenciation; elles se sont multipliées et
sont plus petites. La cavité interne communique avec l'extérieure par l'ouverture
du collet. Mais l'intérêt de cette préparation est de nous montrer la première
ébauche du bourgeon de dédoublement au collet du premier bourgeon.

Il se constitue ventralement sous forme d'une tumeur provenant de la pro¬
lifération des cellules du collet, tumeur qui refoule le feuillet périphérique
pariétopleitral (fig. 9, A). Mais les cellules internes du collet n'appartiennent
pas à un massif embryonnaire sous-ectodermique, ainsi que Rraem le décrit chez
les Cristatella. Le feuillet interne du bourgeon de dédoublement est simplement
formé de cellules ectodermiques, ainsi que nous l'avons vu au stade précédent,
cellules ectodermiques par leur origine, mais dédifférenciées et embryonnaires.
La seule particularité du bourgeon de dédoublement est qu'il se produit à partir
de cellules déjà dédifférenciées par le fait même qu'il ne naît pas de la paroi
cystidiale, mais de la région du collet du bourgeon-souche. C'est un bourgeon
accéléré par rapport au bourgeon adventif, l'accélération portant plus sur la qua¬
lité des cellules qui le constituent que sur les processus de formation, ceux-ci
restant identiques.

Les figures 9, A montrent encore le deuxième bourgeon adventif du cystide
adulte représenté par la figure 5.

En réalité il n'est pas dans le même plan. Entre la coupe passant par le
bourgeon adventif et celle passant par le bourgeon de dédoublement, il y a un

décalage de 25 p.; autrement dit, le bourgeon adventif est placé un peu latéra¬
lement à droite du plan passant par le bourgeon avancé et son bourgeon de
dédoublement. C'est ce que montre la figure 5. Dans la figure 9, A, les deux
bourgeons ont été ramenés au même plan. Le bourgeon adventif est nettement
distant du bourgeon avancé. Il se trouve presque à mi-distance de ce dernier
et de la région orale. De plus, sa structure, dans la figure 9, A, montre qu'il pro¬
vient, lui aussi, tout comme le premier bourgeon adventif, de la prolifération
des cellules ectodermiques : le massif interne est en contact avec l'ectoderme,
sans solution de continuité; à son niveau, la couche musculaire est interrompue :
on y voit des cellules en prolifération.

Il faut reconnaître qu'en cette région ventro-orale, la paroi ectodermique
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du cystide est peu différenciée. Mais, de toute façon, le massif interne du bour¬
geon n'en est pas moins ectodermique. La figure 9, B, correspondant au tout
premier stade du bourgeon adventif qne nous venons d'envisager, confirme cette

Fig. 9. — Coupes sagittales dans les trois bourgeons polypodiaux du cystide
représenté figure 5 (Fredericellci sultana). — A) bourgeon polypodial (b.p.),
son bourgeon de dédoublement (b.cl.), le bourgeon adventif (b.a.). — 11) très

jeune stade du deuxième bourgeon adventif (b.a.).

conclusion. Les cellules ectodermiques sont régulières, hautes, peu diffé¬
renciées; elles prolifèrent dans une légère hernie pariétopleurale dont les cellules
sont, elles aussi, plus hautes. Et la position des cellules, des fuseaux de division
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montre que se sont les cellules de la paroi même qui descendent en proliférant
vers la cavité générale en refoulant la pariétoplcure.

Le deuxième bourgeon adventif est donc bien nettement et clairement
d'origine ectodermique. Il est indépendant du bourgeon avancé.

Conclusions. — Nil le bourgeon de dédoublement, ni le bourgeon adventif
ne proviennent d'un massif embryonnaire sous-ectodermique indépendant de
l'ectoderme et appartenant au bourgeon principal le plus avancé. Les trois bour¬
geons dérivent directement ou indirectement de l'ectoderme. Il n'y a pas de
réserve embryonnaire.

Il est à remarquer que le deuxième bourgeon adventif du cystide envisagé
apparaît près d'une encoche correspondant à une dilatation de la paroi cysti-
diale; c'est le début de la formation d'un nouveau cystide, le cystide dont le
bourgeon principal sera le polypide fonctionnel. La formation du cystide ne
commence qu'après l'apparition du bourgeon polypodial, à un moment où
celui-ci est à un état de développement déjà assez avancé et. où il possède un
bourgeon de dédoublement à son collet du côté ventral.

La formation du cystide nouveau résulte de l'activité des cellules ectoder-
miques de la paroi cystidiale de cette région ventro-orale. Nous avons d'ailleurs
signalé plus haut qùe les cellules y sont peu différenciées; elles sont cubiques
ou cylindriques et en division. La paroi cystidiale est, en croissance en cette
région. Cette croissance a pour effet de déplacer les bourgeons, de les écarter
ventralement de la région orale du polypide, puis de les isoler dans un diver-
ticule cystidial lorsqu'ils ont atteint une certaine distance et, un stade avancé
de développement.

Consécutivement à cet, écart,ement ventral du premier bourgeon se forme
le deuxième bourgeon adventif, entre le premier bourgeon et la région orale du
polypide. A son tour il s'écartera ventralement, tout en présentant un bourgeon
de dédoublement et, en s'isolant progressivement, lui aussi, dans un cystide pro¬
pre, et ainsi de suite. La définition du cystide type énoncée dans la première
partie de ce travail se vérifie donc chez les Fredericella. Elle s'applique à la
généralité des cystides de la colonie. La figure 10 montre l'achèvement du
cystide fille qui était en préparation dans le cystide représenté figure 9.

C. — Formation du bourgeon de dédoublement et du bourgeon adventif
chez Plumatella fungosa.

J'ai repris la formation des trois bourgeons cystidiaux dans les cystides nor¬
maux d'une colonie adulte de Plumatella fungosa, et, les conclusions tirées de
l'étude des Fredericella se confirment entièrement.

La figure 11, A, montre les trois bourgeons polypodiaux typiques d'un cystide
de Plumatella. Nous retrouvons ici l'ectoderme formé de cellules dilatées par
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une vacuole sphérique ou irréguliere, au point que la délimitation entre les cel¬
lules n'est pas toujours facile à distinguer. Leur disposition ne paraît pas régu¬
lière du fait que les noyaux sont refoulés en des points variables de la cellule

FIG. 10.

FtG. 10. — Premier cystide statoblastique. Le deuxième cystide déjà préparé (fig. 5)
et correspondant au bourgeon polypodial avancé, devenu lui-même polypide adulte,

s'individualise. — v. = valves chitineuses du statoblaste (Fredericella sullana).
Fig. 11. — A et B. Coupes sagittales dans les trois bourgeons polypodiaux d'un cystide
de Plumatella fungosa. — A) b.p. - bourgeon avancé polypodial; b.cl. = bourgeon de
dédoublement; b.a. = bourgeon adventil. — B) très jeune stade du bourgeon adventif;

f.c. = fibres circulaires musculaires; f.i. = fibres longitudinales musculaires.
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par les vacuoles du cytoplasme. Les cellules épidermiques sécrètent la chitine.
Dans les cystides adultes, elle est épaisse, irrégulière et détachée de recto-
derme. A la base de l'ectoderme on distingue très nettement les fibres circu¬
laires de la couche périphérique musculaire, qui, en coupes sagittales, se
présentent comme une traînée de petits points basopliiles, et les fibres longitu¬
dinales de la couche interne coupées selon leur longueur. Entre les fibres appa¬
raissent, de point en point, les petits noyaux des cellules musculaires. Ainsi
l'ectoderme est bien séparé de la pariétopleure par deux couches musculaires
très visibles. La pariétopleure se présente sous la forme d'un épithélium de cel¬
lules peu différenciées, aplaties et portant chacune le bouquet de flagelles.

Le bourgeon principal est à un stade avancé et en pleine organogénèse; le
feuillet périphérique s'étire et s'aplatit; il se différencie en cela du feuillet
interne, dont les cellules sont hautes et en prolifération active.

Il est en contact direct avec l'ectoderme; ses cellules se continuent par les
cellules ectodermiques, sans solution de continuité.

Le feuillet interne régénérateur n'est donc pas une émanation d'un massif
embryonnaire, mais provient de cellules ectodermiques dédifférenciées, ayant
repris leur état embryonnaire. La continuité parfaite entre le feuillet interne et
les cellules ectodermiques s'explique par l'origine d'un bourgeon semblable chez
les Fredericella.

Au collet du bourgeon polypodial, nous voyons le bourgeon de dédouble¬
ment. Il est plus avancé que celui que nous avons décrit précédemment chez
Fredericella, mais il présente un stade par lequel passe tout bourgeon de dédou¬
blement. Il apparaît bien ici aussi comme le résultat de la prolifération du
feuillet interne de la région du collet du bourgeon-souche, où les cellules sont
embryonnaires. Cette prolifération refoule le feuillet périphérique pariétopleu-
ral. Le bourgeon de dédoublement est donc didermique à ce stade. La pariéto¬
pleure y a pris un caractère embryonnaire. Ultérieurement ses cellules s'apla¬
tissent.

Quoique le bourgeon de dédoublement soit au stade de vésicule didermique,
sa cavité centrale ne communique pas encore avec celle du bourgeon-souche.

La communication ne s'établit pas nécessairement. Parfois le bourgeon de
dédoublement s'écarte ventralement en se détachant du bourgeon-souche au
stade de vésicule close. Il lui arrive même de se détacher au stade massif de
telle sorte qu'on pourrait le confondre avec un bourgeon adventif si sa position
ventrale dans le voisinage du collet du bourgeon-souche révélait sa vraie origine.

Conclusion. — Le bourgeon de dédoublement provient de la région du
collet du bourgeon principal, mais nullement d'un massif embryonnaire.

La même figure 11 montre la formation du bourgeon adventif. Il est à un
stade jeune. Dans une hernie pariétopleurale, les cellules ectodermiques de la
paroi cystidiale prolifèrent un massif interne. Les cellules pariétopleurales sont
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dilatées et le noyau, très gros, possède un nucléole très apparent. L'eeloderme,
en ce point, présente une légère surélévation. Les cellules y sont hautes,
embryonnaires, très actives. Les couches musculaires sont interrompues en cet
endroit, et les cellules ectodermiques, grossies, basophiles, prolifèrent, rem¬

plissent progressivement la hernie pariétopleurale.
L'origine ectoclermique du massif interne du bourgeon adventif est donc

très nette. Ce dernier est constitué par les cellules ectodermiques de la paroi.
C'est d'ailleurs ce qui se vérifie si l'on envisage des stades plus jeunes, tel que
celui que nous représente la figure 11, B. C'est le début même de la formation
du bourgeon; les cellules ectodermiques commencent à glisser dans la hernie
pariétopleurale.

II est difficile de savoir lequel des deux feuillets, ectodcrmique ou mésoder¬
mique, entre le premier en activité, provoquant celle de l'autre.

Le fait que les cellules mésodermiques et ectodermiques se trouvent dans
le môme état embryonnaire dès le début de la formation du bourgeon semble
indiquer que les deux feuillets sont touchés en même temps par les mêmes
causes locales qui amènent les somatocytes à l'état embryonnaire.

On voit en effet, au point du bourgeon, une élévation légère de l'ectoderme
correspondant à l'accroissement des cellules ectodermiques, tandis que les cel¬
lules mésodermiques, elles aussi, se dilatent en devenant basophiles.

D'autre part, il est certain que l'organogénèse proprement dite résulte de
l'interaction de ces deux tissus. Cependant, le feuillet interne conserve plus
longtemps son activité embryonnaire, car très vite, au cours de l'organogénèse
du feuillet interne, le feuillet périphérique s'amincit et s'étire pour devenir un
épithélium plat.

Conclusion. — Il apparaît très clairement que le bourgeon adventif, pas
plus chez Plumatella que chez Fredericella, ne dérive du bourgeon principal,
ni d'un massif embryonnaire séparé du collet de ce dernier. Ce sont les cellules
ectodermiques de la paroi cystidiale qui constituent directement le massif
interne du bourgeon.

D. — Formation du funicule, des cystigènes et des statoblastes
(Plumatella fungosa).

Ainsi qu'il fut rappelé dans les considérations générales, le funicule du
jeune bourgeon, (oui en étant formé par des éléments mésodermiques, se lais¬
serait envahir par des cellules étrangères, les cystigènes. Selon Braem, celles-ci
émigreraient d'un massif embryonnaire sous-ectodcrmique, mais indépendant
de l'ectoderme et, responsable de la formation des trois types de bourgeons
polypodiaux. Les études de Von Buddenbkock confirment cette migration, mais,
selon cet auteur, les cystigènes seraient d'origine ectodermique, quoique dédif¬
férenciées, embryonnaires et s'agglomérant d'une façon plus ou moins accen-
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litée à la base de Pectoderme (notamment et surtout chez Cristatella) avant de
pénétrer dans le funicule.

Ces conceptions de l'origine des cystigènes, c'est-à-dire des cellules formant
la vésicule épidermique du statoblaste, cadreraient avec celles de la formation
des bourgeons polypodiaux. von Rruddenbrock, reprenant l'idée de Braem,
reconnaît explicitement que cette migration des cellules embryonnaires cysti¬
gènes dans le funicule correspond à la constitution du massif interne d'un bour¬
geon polypodial.

Nous avons rappelé dans les considérations générales qu'il ne peut être pos¬
sible de comparer statoblaste et bourgeon; le statoblaste étant un cystide capable
de bourgeonner des bourgeons polypodiaux.

D'autre part, nous n'avons pu confirmer la migration des cellules cystigènes.
L'étude que nous avons entreprise sur la formation du funicule a été faite exclu¬
sivement chez Plumatella fungosa, pour la raison que dans cette espèce le maté¬
riel est abondant, que les rameaux sont spacieux et que la prolifération des bour¬
geons y est intense. Cette migration n'a pu néanmoins être observée sur de très
nombreuses préparations, multipliées d'ailleurs encore par le fait que nous cher¬
chions à retrouver les dessins si suggestifs que nous ont laissés Braem (4) et Von
Buddenbrock (25) sur les processus de la migration. Les coupes ont été faites
sagittalemcnt. Les figures dont il sera question dans nos descriptions correspon¬
dent donc à des portions de coupes sagittales de cystides.

La figure 12 représente un bourgeon adventif (C). Il esl au stade dider-
mique; la vésicule interne ne communique cependant pas avec l'extérieur, mais
déjà l'ébauche du bourgeon de dédouble¬
ment est apparue au niveau du colle!; par
contre, on y voit l'aspect du funicule au
slade le plus jeune que j'ai eu l'occasion
d'observer. Le funicule pari de la région
du collet, à la base de la zone d'attache du
bourgeon à la pariétopleure cystidiale et,
par conséquent, longe latéralement le bour¬
geon de dédoublement, qui ne peut être
visible sur la coupe représentée. 11 figure
à la coupe suivante. Le funicule, comme
l'ont admis les auteurs et notamment

Braem (4) et Von Buddenbrock (25), est
bien d'origine mésodermique; mais il ne
dériverait pas du feuillet périphérique du
bourgeon, comme ces derniers auteurs 1 ont pIG jg — coupe sagittale dans un bourgeon
décrit. II me paraît, au contraire, être adventif de Plumatella fungosa, montrant le
,. , i j il 1 i premier stade de la formation du funiculeforme par un cordon de cellules mesoder- Jar mIgration des cellules pariétopleura)es
miques émigrant de la pariétopleure de la du collet. — 0. = œuf; oe. = oecie; /.=funicule.
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région du collet vers la base de la vésicule du bourgeon, qui, à ce moment, a la
forme d'une cornue.

Les cellules pariétopleurales de la région du collet n'ont d'ailleurs pas l'aspect
de cellules pariétopleurales ordinaires. Elles sont hautes, basophiles, c'est-à-dire
embryonnaires; Von Budbenbrock (25) avait signalé que les cellules pariétopleu¬
rales du collet participaient à la formation du funicule en proliférant un tractus
s'accroissant à la rencontre du funicule. D'après les coupes que nous avons obte¬
nues, tout le funicule serait formé par les cellules pariétopleurales. Ces cellules
sont fusiformes, embryonnaires et paraissent bien s'étirer en un cordon du collet
vers le bourgeon. Le funicule, d'ailleurs, n'est pas terminé; le cordon de cellules
partant de la région du collet atteint à peine le feuillet périphérique du bourgeon,
sans qu'il fasse corps avec ce dernier.

Nous ne pouvons interpréter les coupes observées et correspondant à ce stade,
représenté par la figure 12, que comme une migration de cellules mésoder¬
miques, partant de la pariétopleure du collet et s'étirant en un tractus vers la
base du bourgeon.

Les figures 13, A et B correspondent à deux coupes sagittales et successives
d'un même bourgeon adventif, à un stade où le funicule est constitué. Le funi¬
cule forme cette fois un cordon massif sur toute sa longueur. Il part du collet,

cellules identiques. — p.a. = pariétopleure; ce. = ectoderme; rn.c. = muscles circu¬
laires; m.L = musclés longitudinaux.

longe le bourgeon de dédoublement et atteint la base du bourgeon principal,
où il se constitue avec le feuillet périphérique. Les cellules y sont toutes sembla¬
bles; elles sont étirées selon l'axe longitudinal du funicule, et quoique le funi¬
cule soit massif, on peut déjà deviner une tendance à la formation du feuillel
périphérique du futur tube funiculaire.

Elles ont encore le caractère embryonnaire, qu'on retrouve d'ailleurs chez des
cellules pariétopleurales de la région du collet dont elles proviennent. Si l'on
envisage les rapports du funicule avec les parois cystidiales, on voit que les
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coupes atteignant le funicule sur toute sa longueur, ne passent plus par le point
d'attache du bourgeon au cystide; elles rasent la région du collet. L'attache funi¬
culaire est donc déplacée ventralement par rapport au bourgeon.

D'autre part, la pariétopleure est nettement séparée de l'ectoderme, et l'on
distingue les deux couches musculaires longitudinales et circulaires parfaitement
continues, ne présentant aucune interruption, aucune modification au niveau de
l'attache funiculaire. L'ectoderme a d'ailleurs en cette région son aspect absolu¬
ment normal et caractéristique, étant formé de cellules vacuolaires qui ne pré¬
sentent aucune particularité en face de la base du funicule. Ainsi, à ce stade, il
ne peut être question d'une migration de cellules venant de l'ectoderme vers le
funicule. Celui-ci est homogène, formé de cellules identiques et mésodermiques.

Les figures 14, A et R représentent deux coupes successives et sagittales, attei¬
gnant le funicule d'un même bourgeon adventif sur toute sa longueur. Ainsi
qu'on le voit par la figure 14, a, la coupe rase la région du collet; le funicule s'en
est écarté et se déplace ventralement par rapport à l'attache du bourgeon, au fur
et à mesure que celui-ci grandit et se développe.

A ce stade la migration ectodermique des cystigènes devrait se poursuivre,
si l'on se rapporte aux descriptions de Rraem (4) et de Von Ruddenbruck (25).
Nous ne l'avons pas observée au stade précédent. Nous ne la voyons pas davan¬
tage à ce moment. Les deux couches musculaires ne présentent aucune solution
de continuité; les cellules ectodermiques n'offrent rien de particulier; elles ont
leur aspect caractéristique fortement vacuolaire.

Il n'y a pas de migration de cellules venant de l'ectoderme dans aucune des
deux préparations intéressant l'attache funiculaire, et typiques pour les différents
cas correspondant à ce stade.

Et, cependant, le funicule n'est plus homogène. S'il présente, d'une façon
plus accentuée que précédemment, la disposition des cellules périphériques en
un épithélium plat qui plus tard limitera le tube funiculaire, le funicule est encore
massif. Néanmoins, les cellules n'y sont plus identiques. On y voit de grosses
cellules à cytoplasme dilaté, à noyau vésiculeux, possédant, parmi les grains
chromatiques, un large nucléole : ce sont les cystigènes. Ainsi, quoique nous
n'avons observé aucune migration ectodermique, les cystigènes sont présents
dans le funicule. Celui-ci est d'ailleurs plus mince; à son point d'attache, il est
gonflé en sa région moyenne, là où apparaissent les cystigènes.

Les cystigènes occupent le centre du funicule, ce qui est bien visible dans les
figures 14, A et R. Elles sont en connexion intime avec les cellules périphériques.
Tout se présente donc comme si les cystigènes provenaient de la transformation
des cellules initiales du funicule, cellules restées au centre, ou cellules périphé¬
riques et, dans ce cas, glissant progressivement au centre du funicule. Le funi¬
cule prend donc progressivement l'aspect définitif d'un tube mésodermique limité
par un épithélium plat périphérique et contenant en sa cavité axiale un cordon de
cystigènes. Les cystigènes sont des cellules du funicule.
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Fig. 14. — A et B. Deux coupes sagittales successives d'un même bourgeon adventif
de Plumatella fungosa, montrant le funicule au stade où se forment les cysti¬
gènes (cy.). — f. = funicule; ec. = ectoderme; rn.l. = muscles longitudinaux;

pa. = pariétopleure.

Fig. là. — A et V. Coupes sagittales successives d'un bourgeon adventif de Plumatella
fungosa, montrant le funicule où se forment les cystigènes et l'attache funiculaire
à la pariétopleure. — pa. = pariétopleure; ec. = ectoderme; m.c. = muscles circulaires;

m.l. = muscles longitudinaux; cy. = cystigènes.
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Elles réacquièrent leurs caractères embryonnaires, en subissant un accrois¬
sement cytoplasmique et nucléaire, tout comme le feraient des oogonics dans un
feuillet germinal. Celle transformation par accroissement des cystigèncs répond
à des nécessités physiologiques locales, inconnues, mais qui s'étendent à toute
cette région, car des cellules pariétoplcurales de la base funiculaire peuvent, elles
aussi, présenter des modifications semblables, et c'est ce que montre notamment
la figure 14, A, où l'on voit une cellule identique aux cystigènes dans la pariéto¬
pleure, au point d'attache du funicule et près du collet du bourgeon. Les cysti¬
gènes se sont donc formés en place aux dépens des cellules mésodermiques funi¬
culaires.

Les figures 15, A et R nous donnent un autre aspect que peut prendre le
funicule, à ce moment particulier où apparaissent les premiers cystigènes.

Le funicule est court et large, étroit à son attache, gonflé en sa région proxi-
male. Il est en continuité avec la pariétopleure, d'une part, et le feuillet péri¬
phérique du bourgeon. La pariétopleure est bien détachée de l'ectoderme, par les
deux couches musculaires particulièrement nettes en cette préparation et sans
interruption aucune. L'ectoderme ne présente aucune particularité à ce niveau.
Par l'examen des deux coupes intéressant le funicule, il ne peut être question
d'une migration de cellules ectoder-
miques dans le funicule.

Cependant, les cellules cystigènes
ont fait leur apparition. Conformément
à ce que nous avons dit, elles dérivent
des cellules mésodermiques initiales du
funicule, cellules centrales ou cellules
périphériques. Elles se forment dans le
funicule par accroissement nucléocylo-
plasmique de la périphérie vers le cen¬
tre, et de la base vers le point d'attache
cystidial. Les cystigènes occupent déjà
le centre du funicule et y prolifèrent
dans la région proximale; elles sont en
voie d'accroissement dans la région voi¬
sine du point d'attache.

La figure 16 nous donne encore un
autre aspect du funicule au même stade.
En coupe sagittale, le funicule a la forme
d'une urne. Le gros bout distal se rétré¬
cit brusquement au contact avec la parié¬
topleure; la continuité des éléments FlG' 16' ~ Coupes saëittall's d'un bourgeon

r adventif montrant le funicule au même stade
musculaires, la régularité des cellules que les figures 14 et 15 (Plumatelia fungosa).
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ectodermiques ne permettent en aucune manière l'idée même d'une migration
possible de cellules ectodermiques vers le funicule.

Par contre, on voit dans la région renflée les cellules cystigènes. Le funi¬
cule a plus nettement que précédemment l'aspect d'un tube limité extérieurement
par un épithélium mince. La cavité axiale se remplit de cellules cystigènes,
notamment dans la région moyenne et supérieure, où elles sont en prolifération.
Dans la région basilaire distale, les cystigènes grossissent en se séparant
du feuillet périphérique mésodermique dont ils dérivent.

En résumé, les figures 12, 13, 14, 15 et 16 montrent l'évolution continue du
funicule. Au fur et à mesure qu'il s'allonge et que son point d'attache s'écarte de
la région du collet, corrélativement à la croissance du bourgeon, le funicule,
d'abord massif et homogène, prend la disposition d'un tube limité périphérique-
ment par un épithélium plat. Les cellules cystigènes dérivent des cellules initiales
du funicule et notamment de son feuillet périphérique, par accroissement nucléo-
cytoplasmique, comme le feraient des oogonies dans le feuillet germinal ou dans
la cavité ovarique; ce processus se fait de la région proximale vers la région dis-
laie. Nous n'avons jamais observé, dans nos préparations, de migrations venant
de l'ectoderme vers le funicule.

Les figures 17, A cl B représentent les deux coupes successives intéressant le
funicule d'un bourgeon plus avancé dont le bourgeon de dédoublement est au
stade didermique. Le funicule s'écarte de plus en plus, ventralement, de la région

Fig. 17. — A et B. Coupes sagittales d'un même bourgeon adventif à un stade plus
avancé : le funicule s'écarte de la région du collet. La face proximale du funicule
devient, plus active dans la formation des cystigènes. — m.l. = muscles longitudi¬

naux; pa. .-= pariétopleure; ec. = ectoderme.

du collet, qui n'est plus entamée par les coupes considérées. Il prend sa configu¬
ration définitive de tube mésodermique dont l'épithélium périphérique se conti¬
nue par la pariétopleure à sa base d'attache distale, et, d'autre part, avec le feuillet
périphérique du bourgeon. L'allongement de ce dernier fait que le funicule paraît
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plus incliné sur la paroi cystidiale. Les cellules cystigènes se rangent clans la
cavité axiale. L'épithélium funiculaire reste actif et continue à former de nou¬
veaux cystigènes, mais il présente une différenciation, qui ira en s'accentuant,
entre la face distale et la face proximale. Cette dernière qui fait face au bourgeon
funiculaire est beaucoup plus active dans la formation des cystigènes. Ils y sont
beaucoup plus abondants et intimement associés aux cellules aplaties du feuillet
périphérique. Le feuillet distal se libère en quelque sorte de la fonctioncystigène;
il participera, par contre, à la constitution des muscles funiculaires. La fonction
cystigène est réservée à la paroi proximale basopliilc. Ajoutons qu'à ce stade, pas
plus que précédemment, on ne peut voir dans la région de l'attache pariétopleu-
rale du funicule, d'émigration de cellules ectodermiques. Les couches musculaires
sont continues, quoique des fibres présentent des flexions accentuées au niveau
du tube funiculaire. Ces flexions sont ducs aux contractions du funicule lors de la
fixation et nullement à la pression de cellules ectodermiques migratrices. D'autre
part, l'ectoderme ne présente rien qui puisse faire croire à une telle migration. Les
cellules y sont vacuolaires et ont leur disposition et leurs caractères normaux.

La différenciation entre la région proximale et distale du funicule s'accen¬
tue dans les stades plus avancés. C'est ce que l'on peut voir dans la figure 18.
L'allongement du bourgeon est plus rapide que le déplacement de l'attache

différencient les muscles du funicule (m.f.). — m.c. = muscles circulaires;
m.l. = muscles longitudinaux.

funiculaire le long de la pariétopleure. Le funicule est, donc très incliné vers la
paroi cystidiale.

La région distale de la paroi funiculaire constitue un épithélium plat où se
différencient les fibres musculaires longitudinales du funicule. Par contre, la
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face proximale, correspondant à la concavité de la trajectoire funiculaire, con¬
serve son activité de prolifération intense.

On y voit les cellules se détacher des cellules épithéliales, tout en subissant
les transformations nucléoplasmatiques déjà signalées, et qui viennent remplir
la cavité axiale funiculaire considérablement élargie. Ici encore, point de
migration ectodermique pour les raisons déjà signalées.

Cependant, au stade actuellement considéré, le funicule peut présenter
encore divers aspects qui confirment cependant les conclusions précédentes.

Les figures 19, A et B nous donnent un funicule et son attache, où, sans
qu'il y ait migration de cellules ectodermiques, des cystigènes apparaissent dans
la cavité axiale funiculaire, en connexion étroite avec l'épithélium périphérique.

Fie. 19. — Coupes sagittales de deux funicules : A. et B, montrant, d'une part, l'attache
pariétopleurale, et la disposition des cystigènes du funicule; C, D, E, montrant les mêmes

structures dans un autre funicule.

S'il se présente une différenciation entre la région proximale et distale du
funicule d'après la topographie de la préparation, c'est la face distale, ici, qui
semble participer plus activement à la formation des cystigènes.

D'autre part, ainsi que le montre la figure 9, C, D et E, les cellules cysti¬
gènes peuvent se superposer en une file régulière dans la cavité cystidiale,
reproduisant ainsi certaines figures classiques de Braem.

Cette disposition est, reprise par les cystigènes centraux les plus diffé-
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renciés; mais en examinant plusieurs coupes successives intéressant le funicule
sur toute son épaisseur, on constate que d'autres cystigènes se forment aux
dépens du feuillet périphérique et viennent se placer le long de la première
lignée. Cette disposition dépend de la dilatation de la cavité funiculaire, qui peut
ne pas correspondre nécessairement à l'intensité de la formation des cystigènes.

Conclusions. — Au cours de la croissance du bourgeon et du funicule, le
déplacement de ce dernier le long de la paroi ventrale se fait plus lentement que
l'allongement du bourgeon. Il en résulte que le funicule s'incline sur la paroi
cystidiale; il se trouve ainsi entre cette dernière et le bourgeon et prend la forme
d'un tube.

La région proximalc de l'épithélium funiculaire faisant face au bourgeon
présente seule une grande activité de prolifération et produit les cystigènes, qui
viennent se disposer dans la cavité funiculaire dilatée, en plusieurs rangées lon¬
gitudinales et, irrégulières d'ailleurs. La face distale, faisant face à la paroi
cystidiale, forme un épithélium plat, où apparaissent les fibres musculaires lon¬
gitudinales du funicule.

Les figures 20, A et R correspondent à deux coupes sagittales de la région
médiane d'un même funicule. Le bourgeon auquel ce funicule appartient est
très avancé; c'est un jeune polypide; son organogénèse est terminée et bientôt
le lophophore s'épanouira du sommet d'un nouveau rameau cystidial. Corréla¬
tivement à la croissance du bourgeon, le funicule s'est fortement écarté du collet
(région orale du jeune polypide); quoiqu'il ne soit pas à sa position définitive,
il forme avec le bourgeon un angle de 45°. Dans le secteur que l'attache funi¬
culaire a décrit pour occuper la position actuelle, le bourgeon de dédoublement
a pris place en s'écartant lui-même du bourgeon-souche, et ce bourgeon de
dédoublement ainsi individualisé présente à son tour son propre bourgeon de
dédoublement et son propre funicule. Les figures 20, A et B nous montrent l'état
histologique du funicule après cette période de croissance. C'est un tube méso¬
dermique nettement délimité par un épithélium périphérique continuant la
splanchnopleure du jeune polypide, d'une part, et, se fixant, d'autre part, à la
pariétopleure cystidiale. Au point d'attache de la paroi cystidiale, les cellules
pariétopleurales sont hautes, prismatiques, constituant une sorte de disque de
fixation du funicule. Dans les préparations, par suite de la contraction, ce disque
de fixation funiculaire et pariétopleurale s'est quelque peu détaché de l'ecto-
derme et, des couches musculaires.

Dans la cavité funiculaire, les cystigènes se juxtaposent en files plus ou
moins régulières. Toutefois, à la base, la disposition des cystigènes est plus sim¬
ple et, plus primitive. C'est que la région basilaire distale du funicule est la plus
jeune. Le funicule s'accroît, en effet, par sa région basilaire distale, au cours
de son déplacement le long de la paroi cystidiale. Conséquemment, l'évolution
des cystigènes est d'autant plus avancée que l'on se rapproche de la région
proximale. C'est là d'ailleurs qu'apparaît la première ébauche du premier stato-
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blaste, ainsi que nous le montrent les figures 20, A et B. Ultérieurement, ce gra¬
dient dans l'histogénèse des statoblast.es se manifestera par le fait que les stato-
blastes seront d'autant plus jeunes qu'ils seront plus près de l'attache distale;
celle-ci conserve toujours son état initial typique pendant toute la croissance du
funicule. Les cystigènes ont gardé leur aspect de grosses cellules embryonnaires
sans différenciation. Ils sont toujours en division active et restent adhérents au
feuillet proximal, tandis que le feuillet distal recouvre le faisceau des fibres
longitudinales. Dans les figures 20, A et B nous trouvons donc la première
ébauche du statoblaste, dans la région la plus proximale du funicule. Des cysti-

FIG. 20. — A et B. Coupes sagittales passant par cleux plans d'un funicule, destinées
à montrer l'attache pariétopleurale du funicule (at.f.); la disposition des cystigènes (ci/.);
la face distale du funicule avec ses différentiations musculaires (m.f.); l'apparition de la
première vésicule statoblastique à l'extrémité proximale du funicule (v.st.). — rn.c. = mus¬

cles circulaires; m.l. = muscles longitudinaux.

gènes se sont groupés en un petit massif sphérique, qui, dans l'exemple repré¬
senté, s'est déjà creusé d'une cavité, de façon à former une petite vésicule sta¬
toblastique. Celle-ci fait hernie sur la face proximale, dans la concavité de la
trajectoire du funicule, en refoulant l'épithélium périphérique.

D'autres cystigènes viennent se loger sous la vésicule statoblastique. Ils sont
identiques aux autres, mais deviennent les cellules deutoplasmiques du
statoblaste.

En conséquence, les cellules de la vésicule statoblastique qui constitueront
l'épiderme et les cellules deutoplasmiques qui donneront le mésoderme sont
identiques. Elles appartiennent toutes deux aux cystigènes accumulés dans la
cavité funiculaire. Ici encore, la différenciation se fait sur place, fonction de la
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position que ces cellules vont occuper clans la cavité du funicule et pour des rai¬
sons inconnues encore. 11 est possible d'ailleurs qu'un certain nombre de cellules
deutoplasmiques dérivent du feuillet funiculaire au point de formation de la
vésicule statoblastique, comme le décrivait Rraem, et ainsi qu'on peut l'inter¬
préter dans une certaine mesure, d'après nos dessins et préparations. C'est-à-dire
que parmi les cellules cystigènes il sera fait deux parties, les unes constituant
la vésicule, les autres les cellules deutoplasmiques du futur statoblaste. Plus
distalement, nous retrouvons les cystigènes entassés et en voie de division, se
continuant vers la base par une seule rangée dans la région tout à fait distale.

L'évolution du funicule, amorcée au stade précédent, s'intensifie à un stade
plus avancé, tel que celui représenté par la figure 21. Elle correspond à une
coupe sagittale qui, sans passer par l'attache proximale au polypide, entame
cependant le funicule sur toute sa longueur.

Le funicule a son aspect définitif : sur sa face proximale concave il pré¬
sente des hernies correspondant à chacun des statoblastes et d'autant plus impor¬
tantes que ceux-ci sont plus développés, c'est-à-dire plus proximaux. Le long de
l'épithélium distal se constitue le faisceau de muscles funiculaires. L'attache du
funicule à la paroi cystidiale a le caractère qu'elle avait au stade précédent,
étant constituée par un disque de cellules pariétopleuraies cylindriques, se con¬
tinuant d'ailleurs par l'épithélium funiculaire. La formation des statoblastes,
qui débutait au stade précédent dans la région proximale, s'étend à tout le funi¬
cule; on peut voir, en effet, quatre ébauches statoblastiques, la quatrième étant
la moins avancée, et la plus distale, la troisième, coupée très tangentiellement,
la première étant la plus développée.

A la base distale du funicule, la première ébauche statoblastique est moins
avancée que ne l'était celle du premier statoblaste au stade précédent : les cysti¬
gènes sont à peine groupés en massif. Par contre, le premier statoblaste a ses
éléments formés. Par suite de la dilatation qu'il imprime au feuillet funiculaire,
il paraît logé dans une enveloppe particulière. La vésicule s'accroît, mais, au
fur et à mesure de sa croissance, elle devient ellipsoïdale, en s'aplatissant pro¬
gressivement comme si elle s'écrasait entre le feuillet périphérique et la masse
des cellules deutoplasmiques, qui sont nettement différenciées.

Alors que les cellules de la vésicule statoblastique, en se multipliant, dimi¬
nuent progressivement de taille, les cellules deutoplasmiques, au contraire, se
dilatent de plus en plus et sans se multiplier beaucoup; leur dilatation coïncide
avec l'accumulation, dans leur cytoplasme, d'inclusions deutoplasmiques
nombreuses.

Les cellules deutoplasmiques, au stade envisagé, sont grosses et fortement
granuleuses. Elles deviennent bientôt énormes et fortement tassées; elles seront
enveloppées par la vésicule, comme dans une double enveloppe, l'extérieure
constituant la cuticule bivalve protectrice, l'intérieure devenant l'épiderme du
cystide statoblastique dont la cavité est oblitérée par les grosses cellules deuto¬
plasmiques.
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L'épiderme du cystide est, donc, en fait, la moitié de la vésicule stato¬
blastique initiale qui, en entourant le massif deutoplasmique, s'est invaginée en
quelque sorte sous la moitié externe. C'est cet épiderme qui donnera le premier
polypide. En conséquence, les cellules régénératrices du cystide statoblastique,
proviennent des cystigènes du funicule, lesquels dérivent par accroissement
nucléoplasmatique des cellules mésodermiques initiales qui constituent le funi¬
cule. Il faut signaler qu'OxA n'a pas observé de migration de cellules ectoder-
miques dans le funicule. D'autre part, MIle Aen den Boom (1), dans un travail
récent, a montré l'origine mésodermique funiculaire des cystigènes; nos obser¬
vations confirment et complètent les siennes.

Fig. 21. — Coupe sagittale entamant un funicule sur toute
sa longueur et montrant le gradient, de formation des
vésicules statoblastiques (v.st.) et les massifs de cellules
deutoplasmiques correspondants (c.d.), la disposition des
cellules cystigènes (cy.), l'attache funiculaire (at.f.), les

muscles funiculaires sur la face distale (m.l).
m.c. = muscles circulaires; m.l. = muscles longitudinaux;
ec = ectoderme; pa. = pariétopleure; f.p. = feuillet péri¬

phérique du funicuie.

m. — CONCLUSIONS GENERALES

A. — Le statoblaste des Phylactolémates : développement ontogénétique
et blastogénétique.

Le statoblaste des Phylactolémates est un cystide. Gomme tout cystide, il
bourgeonne un ou deux polypides initiaux. Chez les Fredericella, deux polypides
se constituent. C'est-à-dire que du cystide statoblastique initial deux cystides se
formeront, point de départ des deux rameaux divergents de la colonie.
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Ainsi, dans le cas du statoblaste, la formation du cystide devance l'appari¬
tion du bourgeon polypodial selon la règle générale aux Gymnolémates. Autre¬
ment dit, le statoblaste des Phylactolémates correspond à l'hibernacula des Palu¬
dicella. Il est inutile et impossible d'ailleurs de rapprocher d'une façon pins pro¬
fonde l'hibernacula et le statoblaste.

Rraem (8) voulait, d'autre part, ramener le statoblaste des Phylactolémates
ou Kapselknospe des Paludicella. Les Kapselknospen sont des particularités des
Paludicella consistant en l'apparition d'une encoche latérale de la paroi cystidiale,
encoche qm s'isole en un petit cystide entouré d'une enveloppe chitineuse. Par
une série de schémas, Rraem (8) explique la formation du statoblaste comme
étant celle d'un Kapselknospe s'édifiant, non plus en contact avec la paroi cysti¬
diale, mais dans le funicule. Cette explication très spécieuse ne pourrait se soute¬
nir qu'à la condition d'admettre que la vésicule de cystigènes soit homologue à
l'encoche ectodermique. On sait que Rraem (4-8) et Von Ruddenbrock (25) admet¬
taient l'origine ectodermique des cystigènes par migration de cellules de l'ecto-
derme dans le funicule; cette migration de cellules ectodermiques dans le funi-
cule ne se produit pas. L'argument fondamental en faveur du rapprochement du
Kapselknospe et du statoblaste disparaît. Le Kapselknospe est un cystide particu¬
lier, hivernant, des Paludicella. Le statoblaste en est un autre.

C'est le seul point, commun à établir entre statoblastes, Kapselknospe
el hibernacula. Ce sont trois modes différents de formation de cystides hivernant
et qui n'ont aucun rapport phylogénétique. Ils dénotent simplement les potentia¬
lités multiples dont disposent ces organismes pour réaliser la même fin.

Entre ces trois cystides hivernants existe même une différence fondamen¬
tale, écartant tout rapprochement : c'est que les hibernacula, les Kapselknospen
s'édifient en rapport étroit avec la paroi cystidiale, sous la forme de diverticule
ou d'encoche, s'isolant, selon les processus essentiellement identiques à la forma¬
tion de tout cystide normal de la colonie. Par contre, le statoblaste est indépen¬
dant de la paroi du cystide, puisqu'il apparaît dans le funicule. Le statoblaste est
destiné à être libre. Il se rapproche plus du cystide fondateur larvaire. Il réalise
la même destinée. S'il contribue à la protection de l'espèce, il en assure aussi la
dissémination.

C'est-à-dire qu'indépendamment des particularités propres à chacun, le déve¬
loppement embryonnaire aux dépens de l'œuf et le développement blastogéné-
tique aux dépens des cystigènes du funicule arrivent au même résultat, un cys¬
tide fondateur. Il en est de même pour tout bourgeonnement libre, de dissémi¬
nation, celui des Tuniciers (9) ou des éponges (96), par exemple.

L'organogénèse blastogénétique, l'organogénèse ontogé.nétique suivent des
processus différents, mais arrivent au même but.

L'œuf n'est donc pas seul capable de porter les potentialités héréditaires de
l'espèce; il n'est pas seul à préparer, par son évolution si caractéristique, les pos¬
sibilités organogénétiques. Les cystigènes y concourent au même titre.
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L'œuf d'origine mésodermique subit les accroissements prémorphogéné-
tiques eti rapport avec les nécessités et les complications de la fécondation,
c'est-à-dire de la reproduction sexuée. Les cystigènes, également d'origine méso¬
dermique, se préparent à leur destinée organogénétique en subissant une diffé¬
renciation caractéristique, en reprenant leur état embryonnaire, en présentant un
accroissement nucléo-plasmatique rappelant un peu celui des oogonies. Ils ne
peuvent toutefois les manifester que s'ils se groupent en petits massifs, pareils
à des formations morulaires, à partir desquelles s'édifie chaque cystide statoblas-
tique. L'œuf, par contre, est une cellule énorme qui se segmente pour prendre
cette structure morulaire, point de dépari de l'organogénèse proprement dite.

Le développement à partir de l'œuf ne conduit pas directement à la forma¬
tion du cystide; il présente des complications plus ou moins grandes chez les
larves des Gymnolémates ovipares, moins prononcées chez les Gymnolémates
vivipares, plus simplifiées encore chez les larves des Phylactolémates. Ces com¬
plications embryologiques, qui ont une signification phylogénétique, par la loi
biogénétique des récapitulations ancestrales, sont donc propres à l'œuf. Elles
n'existent pas dans la blastogénèse. C'est-à-dire que l'œuf est plus riche en poten¬
tialités organogénétiques. Son développement se complique par rapport à celui de
la reproduction asexuée. Il peut offrir des particularités secondaires, des condensa¬
tions ou des accélérations embryonnaires qui masquent les phénomènes essentiels
de l'organogénèse, laquelle se présente avec une plus grande simplicité dans la
blastogénèse. Autrement dit, les phénomènes embryogénétiques si intéressants
que l'embryologie animale révèle d'une façon remarquable dans l'œuf, ne corres¬
pondent pas nécessairement à l'allure essentielle de l'organogénèse. Celle-ci se
présente comme le résultat de la régulation intercellulaire, due elle-même à des
influences de contacts cellulaires ou hormonales et qui seules conditionnent réel¬
lement l'édification des tissus des organes et des organismes.

Ceux-ci se manifestent plus simplement encore dans la formation des nou¬
veaux cystides de la colonie à partir d'une certaine zone de la paroi du cvstide-
souche. Ainsi toute cellule somatique porte en elle les potentialités embryonnaires
et héréditaires, mais elles ne peuvent les réaliser que lorsque sont réunies des
conditions physiologiques encore inconnues et qui ramènent les cellules soma-
tiques à leur état embryonnaire et à leur activité de prolifération. Les phéno¬
mènes de régulation qui en résultent assurent alors le déroulement de l'organo¬
génèse proprement dite.

B. — Germen et Soma : réserve embryonnaire.

Les cellules somatiques peuvent donc, dans certaines circonstances, réalisées
dans plusieurs groupes zoologiques, récupérer leurs potentialités embryonnaires
et édifier un nouvel organisme, représentant typique de l'espèce. Dans ces
groupes, la distinction entre soma et germen devient difficile. Il en est
notamment ainsi chez les Bryozoaires en général, les Phylactolémates en

particulier.
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Chez les Phylactolémates, la reproduction sexuée se manifeste au cours des
mois de mai, juin et juillet. En ces moments, dans les zoïdes de la colonie appa¬
raissent les gamètes. Les Phylactolémates sont hermaphrodites; les gamètes des
deux sexes s'y forment aux dépens des cellules mésodermiques. Les œufs appa¬
raissent, ainsi qu'il fut rappelé dans les considérations générales, entre le bour¬
geon adventif et la région orale du polypide. Ils proviennent de certaines cellules
pariétopleurales.

Les spermatozoïdes, par contre, se différencient à partir des cellules méso-
dermiques du feuillet périphérique du funicule [Braem (4-7)-Marcus (19)] dans la
région proximale de ce dernier, c'est-à-dire au voisinage du fond de l'anse diges-
tive du polypide. Il en résulte que: 1° les gamètes se forment à partir de cellules
peu différenciées sans doute, mais somatiques et mésodermiques; 2° que les cel¬
lules mères des gamètes se constituent en deux endroits différents du même cys-
tide, n'ayant aucun rapport anatomique; 3° que l'apparition de ces gamètes ne
se produit qu'à un moment déterminé du cycle biologique de la colonie, mais
se manifeste alors dans la généralité des zoïdes.

Il ne peut donc être question chez les Phylactolémates de la continuité du
germen dans le sens où l'entend la conception weismanienne de la dualité de
l'organisme en soma et germen. En effet, d'après cette conception, le germen, seul
dépositaire du patrimoine héréditaire et immortel, serait indépendant du soma
mortel, dont il s'individualise dès le début du développement embryonnaire, en
assurant seul la continuité de la vie et de l'espèce.

Il faut signaler toutefois que plusieurs biologistes ont cru reconnaître un tel
processus de ségrégation précoce dans les bourgeons polypodiaux. Nous avons
rappelé précédemment que Marcus (18-19) dans son dernier travail sur Lopho-
pus admettant, sans la contrôler, la théorie de Braem d'une réserve embryon¬
naire, déclare que du massif embryonnaire destiné au bourgeon, un groupe
cellulaire embryonnaire du feuillet mésodermique, s'isole clans le funicule, un
autre à proximité du bourgeon même, pour donner, le premier les spermatogo-
nies, le second les oogonies.. L'auteur ajoute que ces groupes germinaux ne
peuvent être distingués des somatocytes du bourgeon qu'au moment de leur
accroissement en oocvtes ou en spermatocytes. Cette dernière réserve enlève à
l'opinion de Marcus toute base objective.

Mais Faulkner (125) est arrivé à des conclusions plus explicites. En effet,
étudiant la formation de l'ovaire dans l'individu femelle sexué chez YAlcyoni-
dium gelatinosum, cet auteur tend à montrer que les cellules du germen se dis¬
tinguent dès les stades de formation du bourgeon, sous la forme de néoblastes
situés dans la région de prolifération. Ces néoblastes émigreraient au cours du
développement entre le feuillet interne et le feuillet périphérique du bourgeon,
pour venir se localiser à la base de l'anse digestive du polypide constitué, au point
d'attache du funicule, toujours entre l'endoderme et la pariétopleure. Il en résul¬
terait que lors du retour des cellules de la paroi bourgeonnante à l'état embryon¬
naire, une portion de cellules conservent cet état embryonnaire, restent indépen¬
dantes des somatocytes, deviennent des oocytes, réalisant dans la blastogénèse une
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ségrégation précoce du germen et du soma, analogue à celle décrite dans certains
cas d'ontogénèse.

Cette constatation de Faulkner aurait un grand intérêt, si ses observations
n'étaient contradictoires. Je reviendrai sur cette question dans un autre travail.
Mais relevons qu'il resterait avéré que des somatocytes de la paroi du cystide
seraient capables d'un retour au germen, ce qui correspond à notre point de vue.

Enfin, les dessins de l'auteur ne paraissent pas justifier les conclusions qu'il
en tire.

La conception du germen continu et indépendant du soma se vérifie d'autant
moins chez les Phylactolémates, que tous les zoïdes, de toute la colonie, qu'elle
provienne du bourgeonnement ou de larves (c'est-à-dire des œufs fécondés),
disparaîtront totalement au début de l'hiver. Seuls subsisteront les statoblastes.
C'est donc sous forme de statoblastes que se manifeste la continuité de la vie
chez les Phylactolémates. Ce sont les statoblastes qui assurent la pérennité de
l'espèce. Or, les statoblastes proviennent de cellules régénératrices d'origine
somat.ique.

A l'encontre des conclusions de Braem, nous croyons avoir montré qu'il n'y
a pas de continuité de réserve embryonnaire. Il n'y a pas de réserve embryon¬
naire.

La conception de la continuité de la réserve embryonnaire fait pendant à la
continuité du germen, sans en avoir, chez les Bryozoaires du moins, plus de réa¬
lité. Les cellules régénératrices des bourgeons polypodiaux, quels qu'ils soient,
proviennent des cellules ectodermiques et des cellules pariétopleurales. Les
cystigènes du funicule, responsables de la formation de l'épiderme et du méso¬
derme bourgeonnant du cystide statoblastique, se différencient dans le funicule
aux dépens des cellules mésodermiques dont ce dernier est formé.

La continuité du germen ne se vérifie pas davantage chez les Phylactolé¬
mates.

De plus, d'après ce que nous avons dit précédemment, les gamètes, d'une
part, les éléments régénérateurs, d'autre part, ne proviennent pas des mêmes
somatocytes, quoique les endroits de formation coïncident quelque peu. Les
œufs apparaissent dans la pariétopleure, tandis que les cellules régénératrices
polypodiales sont en majorité d'origine ectodermique; les spermatozoïdes sont
issus du feuillet périphérique du funicule; les statoblastes sont constitués par les
cystigènes axiaux.

Enfin, les statoblastes assurent seuls la formation de colonies après l'hiver.
Ce sont leurs cellules d'origine somatique qui présentent les caractères que l'on
voudrait réserver seulement au germen d'après la théorie de Weismann; ils sont
immortels, dépositaires du patrimoine héréditaire. Ceci n'est d'ailleurs pas pro¬
pre aux Phylactolémates, puisque nous avons rappelé qu'il en est ainsi pour les
bourgeons d'hiver des Clavelines, des Polyclinidae et les gemmules des Spon-
gillidae. Wesenberg-Lund (26) signale que les Phylactolémates des régions nor¬

diques perdent même la reproduction sexuée et ne donnent plus de gamètes.
Marcus (19), interprète l'observation de Wesenberg-Ltjnd comme un retard
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apporté dans la différenciation des gamètes, par la basse température des hautes
altitudes et des régions nordiques et l'impossibilité dans laquelle se trouvent les
larves d'accomplir un développement complet.

Les embryologistes ont cependant défendu la théorie de la dualité de l'orga¬
nisme en soma et germen, en se basant sur des faits extrêmement intéressants,
mis en évidence par des méthodes rigoureuses qui font honneur à leurs auteurs.

Ces faits peuvent se résumer de la façon suivante : l'œuf présente très tôt,
avant la segmentation, une zone polaire cytoplasmique spéciale qui se localise
dans les blastomères, de telle sorte qu'au cours des divisions de segmentation,
ce cytoplasme, s'isolant progressivement, se situe exclusivement en certaines cel¬
lules. Celles-ci deviennent par là très distinctes; ce sont les cellules mères de la
lignée germinale. Ces faits, connus chez les Rotifères Chaetognathes, les Crus¬
tacés, les Insectes et les Ratraciens, se multiplieront certainement au fur et à
mesure que se perfectionnera la technique et que s'aiguisera l'ingéniosité des
expérimentateurs.

Ils peuvent être l'objet de deux interprétations : il faut y voir la preuve de
la ségrégation précoce du germen et par conséquent de son indépendance du
soma; ou bien, l'existence d'un cytoplasme à déterminant germinal est un cas de
localisation de territoires présomptifs tels que nous en montrent si souvent les
œufs anisotropes. La première interprétation ne peut s'appliquer à tous les orga¬
nismes et notamment aux Bryozoaires, ainsi que nous l'avons vu. La seconde
interprétation nous paraît, au contraire, plus vraisemblable.

Rounoure (3), qui s'est fait un des défenseurs les plus convaincus de la
conception weismanienne et qui a révélé un des exemples les plus démonstra¬
tifs du cytoplasme à déterminant germinal chez les Batraciens, s'est élevé contre
le rapprochement possible entre le déterminant cytoplasmique du germen et les
territoires cvtoplasmiques morphogénétiques. Il invoque surtout le caractère
cytologique si particulier que présentent les cellules germinales et leur pouvoir
migrateur. Il est certain que les cellules germinales se distinguent nettement
des autres cellules somatiques, mais ce n'est pas là une raison suffisante pour en
déduire qu'elles sont indépendantes du soma; bien d'autres cellules somatiques
ont les mêmes particularités, sans cesser d'être des cellules somatiques.

Nous persistons donc à croire que l'organisme n'est pas double. Il est une
unité physiologique et structurale. Le germen est une différenciation embryolo¬
gique conduisant à des fonctions précises, au même titre que toute autre diffé¬
renciation histogénélique. Il est incontestable que cette différenciation histolo-
gique et cette orientation physiologique du germen sont extrêmement précoces
dans certaines espèces, dans certains groupes. Il est possible même qu'elles
soient générales chez les animaux qui ont conservé la seule reproduction sexuée.
Nous avons déjà rappelé que l'œuf, par suite des phénomènes prémorpholo¬
giques dont il était le siège, présentait des accélérations embryologiques certaines
dont l'anisotropie et les localisations de territoires présomptifs sont une des
manifestations caractérisées. En cela il se distingue des bourgeons en général,
quoique ceux-ci peuvent avoir des structures plus ou moins compliquées, par
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suite de la présence d'ébauches à destinée organogénétique bien déterminée.
Mais les œufs, comme les bourgeons, toutes choses étant égales, présentent,
selon les groupes zoologiqnes, toute l'échelle des accélérations embryologiques
et prémorphogénétiques. Les différenciations histogénétiques et particulière¬
ment celles du germen peuvent être plus ou moins tardives.

Toute organogénèse est conditionnée, comme disait Roux, et comme

Dalcq (10) l'a si bien synthétisé dans ses nouveaux ouvrages, par des proces¬
sus prémorphogénétiques et des processus de régulation ou de corrélations épi-
génétiques, sur lesquels je suis revenu plusieurs fois déjà. Leur importance est
inversement proportionnelle. De toute façon, dans la constitution d'un organe
ou d'un tissu, les phénomènes de corrélations épigénétiques interviennent. Us
agissent presque exclusivement dans certains cas d'ontogénèse et de blastogé-
nèse. La constitution des tissus somatiques aussi bien que du germen en dépend.
Or, tous ces phénomènes de corrélation, d'intégration, de régulation épigéné¬
tiques résultent eux-mêmes d'actions physiologiques locales. Elles sont très dif¬
ficiles à déterminer et souvent inconnues. Elles peuvent, entre autres choses,
relever de l'influence des contacts cellulaires ou de l'influence hormonale. C'est-
à-dire que le germen, comme les autres tissus somatiques, obéit aux mêmes lois
organogénétiques du mécanisme embryonnaire. Comme ceux-ci, ils présentent
une différenciation plus ou moins précoce ou plus ou moins tardive, dont les
causes sont liées à des actions physiologiques locales, elles-mêmes fonction de
l'ensemble de l'organisme.

C. — La zone de bourgeonnement dans un cystide de Phylactolémate.

Cette action physiologique locale qui règle les destinées morphogénétiques
des cellules au cours du développement ou dans un organisme adulte est très
manifeste, non seulement pour la différenciation des œufs, mais aussi pour la
prolifération blastogénétique des cystidiales. II fut souvent rappelé que les bour¬
geons polypodiaux ne se forment qu'en une zone bien déterminée du cystide-
souche, zone située sur la paroi ventrale, non loin de la région orale du poly-
pide fonctionnel. On peut tenter de montrer expérimentalement l'importance de
la position de cette zone dans la formation des bourgeons, par une série de
petites expériences. Elles consistent à faire en sorte qu'un bourgeon soit disposé,
par rapport au polvpide principal, sur la face dorsale du cystide.

Ces expériences simples sont trop brutales et trop peu analytiques pour en
tirer des conclusions absolument définitives. Elles me paraissent cependant de
nature à relever un fait, : c'est que la fonction régénératrice n'est pas due à une
qualité prémorphogénétique ou prédéterminée de certaines cellules, mais à une
action épigénétique locale, fonction de l'ensemble de l'organisme atteignant ces
cellules.

Les cystides issus de statoblastes de Fredericella sultana, placés dans les
conditions signalées dans la note précédente, ont été sectionnés, à l'aide de
ciseaux d'iridectomie, au moment où le polvpide antérieur A est complètement
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constitué cl épanoui et où la paroi ventrale présente un bourgeonnement
avancé muni de son bourgeon de dédoublement (C-B) et d'un second bourgeon
adventif B' ventral par rapport au polypide, dorsal par rapport au bourgeon
avancé. La section est antérieure et vise à isoler la région lophophorale de l'anse
digestive du polypide. Cependant, le niveau de la section n'est pas constant chez
tous les individus qui peuvent être classés pour cette raison en deux groupes :
1° celui où le lophophore seul du polypide a été détaché; 2° celui où la grappe
des trois bourgeons ventraux (C-B et B') est isolée avec la région lophopho¬
rale (fig. 22).

Pour les deux groupes il existe des résultats communs : le lophophore isolé
se désagrège toujours sans aucune tendance à la régénération; la région posté¬
rieure du cystide régénère toujours au moins un

polypide. Ceci étant acquis, les formes de la régéné¬
ration peuvent être classées de la manière suivante :

L — Lorsque la section n'isole que le lopho¬
phore du polypide A., deux cas peuvent se présenter :

a) Ou bien l'anse digestive du polypide A reste
intacte el un nouveau lophophore se reconstitue aux

Fig. 22. — Schéma montrant les
deux incisions d'un cystide sta-
toblastique après l'épanouisse¬

ment du premier polypide.

Fig. 23. Régénération complète du systide statoblastique après section I-I.
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dépens de la région orale du cystide, de telle sorte que le cystide régénéré pré¬
sente exactement l'aspect du cystide initial avec polypide A épanoui, les bour¬
geons C-B et B'. Signalons toutefois que le bourgeon C de dédoublement s'est
dégagé ventralement de B, lequel est très avancé et s'isole dans une nouvelle
individualité cystidiale (fig. 23) ;

6) Ou bien l'anse digestive du polypide de A régresse, se détache de la
région orale du cystide et tombe dans la cavité centrale. Par contre, des trois
bourgeons C-B et B', B, qui est le bourgeon central le plus avancé, se développe
et constitue le polypide du cystide régénéré. On constate alors que le bourgeon
central C est vivant mais séparé ventralement du polypide B, tandis que le
bourgeon B', devenu expérimentalement dorsal par rapport au polypide princi-

devenu polypide; C = bourgeon de dédoublement isolé; Bi = Bourgeon adventif
en régression.

II. — Lorsque la section plus profonde isole les trois bourgeons C-B et B'
avec la région lophophorale, les deux segments du cystide ainsi séparé régénèrent
généralement.

a) Segment antérieur. — Par suite de la régression des éléments du lopho-
phore, le segment antérieur cicatrisé forme une vésicule close didermique ecto-
mésodermique, c'est-à-dire un petit cystide possédant trois bourgeons C-B et B'.
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Le bourgeon B, central, le plus avancé, se développe et très souvent constitue
un polypide complet, parfaitement épanoui, mais cependant plus petit qu'un
polypide normal.

Le bourgeon de dédoublement C se sépare ventralement de B, reste intact,
tandis que le bourgeon adventif B', occupant la face dorsale du cystide par rap¬
port au polypide B, régresse (fig. 25, 27, B, 28).

bourgeon B' en régression; C n'est pas visible sur les préparations.

b) Segment postérieur. — Le segment postérieur ne renferme que l'anse
digestive du polypide A.

1° Ou bien l'anse digestive de A subsiste; un nouveau lophophore régénère
aux dépens de la région cicatrisée du cystide correspondant à l'attache de l'œso¬
phage, et, ainsi se reconstitue un polypide complet; sur la face ventrale du cystide
régénéré apparaît un bourgeon adventif ventral (fig. 26).

2° Ou bien l'anse digestive de A régresse, tombe dans la cavité centrale du
cystide cicatrisé, lequel n'est, plus en fait qu'une vésicule didermique ectoméso-
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dermique. Un nouveau polypide se reconstitue complètement aux dépens de la
zone cystidiale correspondant au point d'attache de l'ancien œsophage, selon un
processus que Braem (6) a décrit.

Ce nouveau polypide est accompagné sur la paroi ventrale du cystide d'un
bourgeon adventif (fig. 27, A).

Fig. 26. — Régénération complète de là région postérieure d'un cystide statoblastique après
section II-II. — b.p. = nouveau bourgeon polypodial, adventif.

Fig. 27. — A. Régénération d'un nouveau polypide dans le segment postérieur d'un cystide
ayant subi la section ii-ii. — pi = l'anse digestive initiale en régression; b.p. = le bour¬
geon polypodial adventif nouveau. — B. Régénération du segment antérieur. — B = bour¬
geon devenu polypide ; C = bourgeon de dédoublement isolé; Bi = bourgeon adventif

en régression.

Conclusions. — 1° Un polypide étant amputé de son lophophore peut régé¬
nérer un nouveau lophophore.

2° Le lophophore étant sectionné et l'anse digestive se détachant en se dés¬
agrégeant, un nouveau polypide peut regénérer dans le cystide cicatrisé aux
dépens de la région cystidiale correspondant à l'attache de l'ancien œsophage en
régression.

3° Lorsque, dans un cystide cicatrisé, un nouveau polypide se constitue, un
bourgeon adventif apparaît normalement (cas II, b, 1, 2).

4° Les cas I, b et II, a sont les plus remarquables, car on se trouve en pré¬
sence d'un cystide cicatrisé renfermant trois bourgeons (C-B et B'), où B. bour¬
geon central, reconstitue le polypide principal et où, par conséquent, C repré-
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sente le bourgeon ventral normal, tandis que R' occupe expérimentalement la
région dorsale du cystide, c'est-à-dire une position contraire à celle qu'exige la loi
du bourgeonnement normal.

Dans ces cas, C reste intact et vivant; R' régresse toujours.
Ainsi se confirme expérimentalement que dans une individualité cystidiale

quelconque, la paroi du cystide, ventrale par rapport au polypide principal, se
trouve seule dans un état physiologique particulier, indispensable au bourgeon¬
nement, condition qui ne se trouve jamais réalisée sur la face dorsale. Celle-ci
proviendrait-elle même d'une portion ventrale d'un cystide initial, perd sa faculté
de bourgeonnement dès qu'elle devient expérimentalement dorsale par rapport à
un autre polypide, et le bourgeon qu'elle avait primitivement engendré ne tarde
pas à mourir dans les conditions physiologiques qui lui sont imposées par suite
de la disposition nouvelle. II se confirme encore que le bourgeonnement répond à
un état physiologique actuel se répétant sans cesse au cours de la croissance de la
colonie et fonction de l'individualisation d'un cystide par rapport à un polypide
principal donné.

D. — Le cystide et la loi d'apparition des bourgeons chez les Phylactolémates.

On ne peut donc envisager séparément le cystide et son polypide. Ils forment
ensemble une unité physiologique.

Nous avons bien insisté sur le fait que la formation des bourgeons polypo-
diaux est due à l'activité de la paroi cystidiale. Mais celle-ci n'acquiert cette fonc¬
tion ontogénétique qu'en un point déterminé, conditionné par la présence du
polypide principal.

Nous avons défini précédemment le cystide adulte du Phylactolémate primi¬
tif, tel que celui des Fredericella II possède un polypide fonctionnel, un bour¬
geon avancé (R) muni de son bourgeon de dédoublement (C) et d'un bourgeon
adventif (R').

Tout polypide, quel qu'il soit, dérive donc de la paroi cystidiale, ce qui est
la règle générale à tous les Rryozoaires. Mais chez les Gymnolémates, ainsi que
nous l'avons rappelé plus haut, le bourgeonnement débute en fait par la forma¬
tion d'un cystide nouveau sous l'aspect d'un diverticule apico-dorsal du cystide-
souclie. C'est au cours de l'individualisation de ce diverticule cystidial que le
bourgeon polypodial apparaît sur la face latérale. Chaque cystide individualisé,
au cours de son accroissement, forme son polypide. Chez les Phylactolémates,
exception faite des cvstides statoblastiques et, larvaires, un nouveau cystide ne
s'individualise à la façon d'un diverticule du cystide-souche qu'après la formation
du bourgeon polypodial.

C'est là une première forme de l'accélération du bourgeonnement polypodial
chez les Phylactolémates. Il en est d'autres. Le cystide-souche, en effet, bour¬
geonne un second bourgeon polypodial (R') avant que le premier ne soit déjà logé
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dans son cystide propre. Enfin, lorsque le cystide nouveau se délimitera autour
du premier bourgeon, celui-ci ne s'y logera pas seul, mais accompagné d'un bour¬
geon de dédoublement fixé à son collet. Ce bourgeonnement de dédoublement
s'intensifie chez les Plumatella et les Cristatella. Il en résulte que le bourgeonne¬
ment de dédoublement n'est pas la forme typique du bourgeonnement des Phylac-
tolémates, mais une particularité, importante sans doute, par l'intensité de proli¬
fération des polvpides qu'elle provoque : le bourgeonnement phylogénétique
typique des Pliylactolémates est le bourgeon adventif. Cette première conclusion
enlève à la loi de Braem un de ses éléments importants.

Fig. 28. — Schéma concrétisant, le mode d'apparition des bourgeons polypodiaux
et la formation des cystides (voir texte).

Il importe de signaler, en outre, qu'il n'y a pas chez les Pliylactolémates un

bourgeonnement centripète s'opposant à un bourgeonnement centrifuge. D'après
Braem, les bourgeons de dédoublement ventraux sont centrifuges par rapport au
bourgeon principal, tandis que les bourgeons adventifs sont centripètes, comme
l'exprime le schéma représenté à la page 579. Mais ainsi qu'il résulte des faits
décrits précédemment, les bourgeons adventifs sont centrifuges au même titre
que les bourgeons de dédoublement. L'ensemble des bourgeons se déplace ven-
tralement, par suite de la croissance de la paroi cystidiale, et si C s'écarte de B,
B et B' se sont déplacés aussi ventralement.
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Si bien que lorsque R et C se seront logés en leur nouveau cystide, B', conti¬
nuant à s'éloigner de la région orale du polypide, un nouveau bourgeon adven¬
tif (R") apparaîtra là où se trouvait initialement B'. Ainsi les bourgeons subissent
progressivement une descente ventrale ait cours de laquelle ils acquièrent leurs
bourgeons de dédoublement, puis se logent successivement dans un diverticule
cystidial propre, tandis qu'un nouveau bourgeon adventif apparaît pour prendre
la place du précédent.

Il n'y a point de distinctions à établir entre les bourgeons principaux et les
bourgeons intercalaires dans la formation de la colonie. Car tout bourgeon,
quelle que soit son origine, aura la même destinée : il s'individualise, soit du
collet d'un bourgeon-souche (s'il s'agit du bourgeon de dédoublement), soit de la
paroi cystidiale (s'il s'agit d'un bourgeon adventif); il acquiert ensuite un bour¬
geon de dédoublement, puis se place dans un diverticule cystidial (son cystide
propre) et constitue ainsi un rameau nouveau de la colonie.

La loi schématisée par Rraem n'exprime pas le phénomène réel du bourgeon¬
nement polypodial. De plus, elle ne tient pas compte du début de la formation de
la colonie à partir dn statoblaste ou de la larve et, par conséquent, elle est incom¬
plète.

Nous avons vu précédemment que du statoblaste naissaient deux polypides
opposés, l'un antérieur, l'autre postérieur, celui-ci plus tardif que le premier.
Morphologiquement et physiologiquement, le cystide initial statoblastique, en
s'accroissant, forme donc deux cystides correspondant à chacun des deux pre¬
miers polypides formés. Ils représentent la souche de deux rameaux initiaux
divergents de la colonie.

Il nous suffira de suivre le cystide antérieur pour nous rendre compte de
l'ordre d'apparition des bourgeons.

Pendant que le polypide A se développe, un bourgeon R adventif apparaît.
Lorsque le cystide s'est accru, R, entrant en organogénèse, émet un bourgeon
de dédoublement C, tandis que, entre R et la région orale de A, à une distance
déterminée, le bourgeon adventif R' apparaît.

Alors on voit R et C se loger dans un diverticule cystidial, qui devient le
cystide propre de R. G s'écarte de B, acquiert son bourgeon de dédoublement,
tandis qu'un bourgeon adventif apparaît entre C et la région orale de B; le
cystide de B a atteint alors son développement complet.

Le phénomène recommencera pour C et son bourgeon de dédouble¬
ment (fig. 28).

Revenons au cystide initial de A, d'où le cystide de B s'est individualisé. Le
bourgeon adventif B' s'est déplacé ventralement, a acquis son bourgeon de
dédoublement; un troisième bourgeon adventif se forme entre B' et la région
orale de A, (B")- Alors B' et son bourgeon de dédoublement s'individualisent
dans un cystide propre, qui acquerra à son tour son complet développement



624 P. BR [EN. — CONTRIBUTION A L'ÉTUDE

avec son polypide principal B' et les trois bourgeons polypodiaux. Le processus
continuera. Enfin B" suivra le destin de B', et ainsi de suite.

Cet ordre de formation des bourgeons peut donc se schématiser, comme
l'indique la figure 28.

En résumé : 1. Un cystide s'individualise autour d'un bourgeon avancé et
de son bourgeon de dédoublement, devient adulte lorsque le bourgeon de dédou¬
blement se sera écarté du bourgeon avancé et lorsqu'un bourgeon adventif
apparaîtra entre le bourgeon avancé et la région orale du polypide.

2. Tous les bourgeons nés de la paroi ventrale du premier polypide stato-
blastique sont tous des bourgeons adventifs. Nous avons admis arbitrairement
qu'il y en avait quatre : B', B", B"', B"", sans que nous en ayons la preuve.
11 est possible que le cystidc-souche A ne vive pas aussi longtemps et ne puisse
produire quatre bourgeons adventifs. La colonie, en effet, ne vit, que par l'extré¬
mité de ses rameaux; elle est morte à la base, laquelle n'est constituée que par
des tubes de chitine remplis de statoblastes.

3. Mais les cystides qui se formeront ultérieurement seront des cystides cor¬
respondant à des bourgeons adventifs, typiques, aussi bien qu'à des bourgeons
de dédoublement. On peut dire que chez Fredericella, l'apparition de ces cystides
alterne. Chez les Plumatella et les Cristatella, le bourgeon de dédoublement
prend une importance plus grande et domine le bourgeon typique adventif.

Ainsi, dans chaque cystide individualisé, la paroi ventrale présente une
zone spéciale voisine de la région orale du polypide, dans un état physiologique
particulier, ainsi que les expériences signalées précédemment l'ont mis en évi¬
dence, et favorable au bourgeonnement et à la croissance indéfinie.

Toute la colonie d'un Phylactolémate représente morphologiquement la
région ventrale du cystide initial énormément accrue, mais dont la croissance
s'accompagne sans cesse de bourgeonnements polypodiaux et de répartition d'in¬
dividualités cystidiales, selon l'ordre et les processus signalés précédemment et
que schématise la figure 28.

Laboratoire de Biologie animale, Faculté des Sciences,
Université libre de Bruxelles.
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