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Rappel de quelques définitions

Le Dictionnaire de Biologie, dépassé sur quelques points mais
toujours irremplaçable, de LENDER, DELAVAULT et
LEMOIGNE (1979) propose un certain nombre de défini-
tions de termes d’usage courant en biologie du développe-
ment, dont les suivantes que nous avons parfois
accompagnées d’un commentaire.
Larve : état juvénile au cours du développement de certains
animaux pendant lequel ils différent de la forme adulte. Pour
acquérir la forme adulte, les larves subissent des transformations
profondes au cours de la métamorphose. Selon HOURDRY
& al. (1995), la larve diffère de ses géniteurs par son orga-
nisation, son habitat et son comportement, même si dans
quelques embranchements elles se différencient beaucoup
moins des adultes que dans la majorité des cas, où elle est
au contraire de grande ampleur ; la métamorphose y est
alors le plus souvent graduelle (par exemple lorsqu’elle 
implique une succession de mues qui constituent des dis-
continuités). N.B. L’anatomie fonctionnelle des larves dé-
coule de phénomènes d’apoptoses, variables selon les
lignées de Bryozoaires, chacune d’entre elles se carac-
térisant par l’inhibition de la formation ou de la différenci-
ation cytologique d’un organe ou d’une lignée cellulaire
déterminés dont l’ensemble se présente comme un puzzle

de vicariances (résolution d’un même problème donné par
l’adoption de plusieurs solutions différentes).
Métamorphose : ensemble des transformations anatomi-
ques qui surviennent au cours du développement de cer-
tains animaux et qui assurent le passage de la forme larvaire
à la forme définitive appelée imago dans certains groupes.
Des transformations concentrées sur une période relative-
ment courte et comportant des processus constructifs et
régressifs, des modifications physiologiques et écologiques.
Elle implique dans au moins de nombreux cas une repro-
grammation génétique intervenant par voie endocrinienne.
Imago : forme acquise après un insecte après la dernière
mue et qui fait apparaître les caractères de son espèce à
l’état adulte (N. B. : cette définition est restrictive puisqu’elle
est en pratique quasiment limitée aux insectes ; par ailleurs,
le terme « adulte » n’est pas défini).
Gestation : état de la femelle d’espèces vivipares (Mam-
mifères essentiellement) portant un embryon de la fécon-
dation (fusion des gamètes en un zygote) à la parturition
(expulsion du fœtus, moment d’apparition des caractéris-
tiques de l’animal, et du placenta).
Oviparité : développement de l’œuf en dehors de l’orga-
nisme maternel (N. B. : il serait préférable d’utiliser ici le
terme sexuellement moins spécifique de « parental »). 
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La viviparité hémotrophe est définie (sur internet) par un
apport de nutriments depuis la circulation sanguine mater-
nelle sans échanges sanguins à travers un organe spécialisé,
dont un placenta.

Ovoviviparité : mode de développement de l’embryon
qui s’effectue en grande partie dans une cavité incubatrice
sans présenter de relations histologiques avec les tissus
maternels.

Viviparité : développement complet de l’œuf jusqu’au
terme de son organogenèse dans l’organisme maternel.
Des relations trophiques s’établissent souvent entre l’em-
bryon et la mère par une formation spécialisée, le placenta
(N.B. : cette définition ne précise pas la différence entre
une larve incubée par placentation par l’organisme mater-
nel avant son émission, et l’émission par viviparité complète
d’un adulte fonctionnel lui aussi après placentation ; par
ailleurs, les auteurs limitent l’existence d’un placenta et la
placentation aux seuls Mammifères).

Gonozoïde (ou Gonozoécie) : dans une colonie
d’Hydraires ou de Tuniciers, individu spécialisé en vue de la
reproduction. N.B. : le cas se présente aussi pour les 
Bryozoaires, pour lesquels on utilise le terme spécialisé 
d’« ooécie ».

Incubation : période du développement embryonnaire
pendant laquelle les œufs se trouvent dans des conditions
de température et de protection favorable à la poursuite
de l’embryogenèse. (N.B. : le plus souvent, mais pas exclu-
sivement, à l’intérieur de l’organisme parental).

Apoptose : ce terme n’est pas défini dans le Dictionnaire
de Lender & al. Pour y suppléer, nous reprenons la défini-
tion suivante relevée sur internet : « suicide cellulaire ou
mort cellulaire programmée (selon un programme géné-
tique établi), c’est le processus par lequel des cellules dé-
clenchent leur autodestruction en réponse à un signal ».
Cœnocyte : Masse cytoplasmique indivise contenant de
nombreux noyaux. En dépit du fait qu’il n’existe pas de lim-
ites intercellulaires, par suite de l’absence de membranes
limitantes, on admet l’existence d’unités physiologiques.
Synonyme : plasmode.
Dans l’ouvrage collectif coordonné par Jacques HOUDRY
et al. (1995), complété peu après par un second volume
rédigé par les mêmes chercheurs (1998), les co-auteurs 
insistent sur la nécessité d’une approche résolument syn-
thétique du phénomène de la métamorphose (étymo-
logiquement : changement de forme, son aspect le plus
spectaculaire) dans toute l’étendue de sa complexité, dis-
joignant dans le temps et dans l’espace, la larve et l’imago
de l’espèce étant généralement susceptibles de coloniser
des milieux différents. Ils désignent ainsi sous le terme de
« larves » les organismes qui diffèrent de leurs géniteurs
par leur organisation, leur habitat et leur comportement.
Elles acquièrent leurs caractères définitifs à la maturité 
sexuelle, lors d’une métamorphose. « La métamorphose
disjoint le temps et l’espace » (HOURDRY et al., 1998)
puisque les imagos vivent dans des niches écologiques dif-
férentes de celles des larves. Dans le règne animal, la mor-
phologie, l’anatomie et la métamorphose larvaire
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Figure 1
Statoblaste d’un Phylactolaemate, Pectinatella magnifica. D’après d’Hondt & Condé, 1996. 

À gauche, partie gauche d’un flottoblaste, échelle 0,10 mm ; à droite, morphologie d’une épine, échelle 0,10 mm. 



correspondent à des structures anatomiques et cytologiques 
larvaires fondamentalement différentes d’un embranche-
ment à un autre. Elles se différencient, parfois même con-
sidérablement, morphologiquement et anatomiquement, à 
l’intérieur d’un même embranchement (comme chez les 
Bryozoaires qui présentent différents modèles larvaires en 
fonction des familles), ce qui se traduit dans chaque cas par 
un type de métamorphose différent ; alors que dans 
d’autres cas, les différences ne portent que sur détails 
anatomiques sans conséquences sur la suite du développe-
ment, comme chez les Brachiopodes. Pour ces auteurs, 
l’imago est l’animal ayant acquis dans un environnement 
donné l’aptitude à la reproduction, tandis que l’adulte se 
définit comme l’organisme qui ne grandit plus.
Si nous faisons maintenant référence à un dictionnaire infor-
matisé, le réseau internet définit comme pseudo-vivipare 
une espèce qui incube ses œufs dans une cavité non géni-
tale de l’un de ses parents, et donne comme exemples des 
incubations buccales (Téléostéens, Anoures), gastriques 
(Amphibiens) ou cutanées (comme à l’intérieur d’une 
poche ventrale chez les Marsupiaux). Ce sont là des 
phénomènes qui affectent des rangs subordonnés de la 
classification animale, même à un niveau parfois élevé (Mar-
supiaux), mais qui ne caractérisent ni ne définissent un em-
branchement. Par ailleurs, les exemples figurant sur 
l’internet ne concernent qu’un seul des 42 embranche-
ments du règne animal, celui dont l’étude est la plus aisée 
et la plus poussée, les Vertébrés, et néglige toute la diversité 
des plans d’organisation et la quasi-totalité des entités d’un 
point de vue biologique recensés parmi le monde des In-
vertébrés ; cet embranchement se limite donc en fait à 
quelques milliers d’espèces appartenant toutes à un même 
taxon, bien que de rang élevé, et anatomiquement assez ho-
mogène, et qui n’est aucunement représentatif de la 
richesse et de la diversité animale.

Le cas de l’embranchement des Bryozoaires 
à la lumière de ces définitions
Les Bryozoaires sont des organismes aquatiques coloniaux 
originaux à différents points de vue : ce sont des Coelo-
mates Deutérostomiens, dépourvus d’appareils circulatoire, 
respiratoire et excréteur, pouvant se reproduire à la fois 
de façons sexuée et asexuée, et dont le cycle biologique 
de l’individu adulte est comparable à une gastrula puisque 
son tube digestif se nécrose périodiquement ; un nouveau 
tractus digestif est alors bourgeonné à partir de quelques 
cellules ectodermiques localisées au voisinage de la région 
buccale de l’individu adulte, avant d’entrer lui-même en 
dégénérescence quelques semaines plus tard, le 
phénomène se répétant tout au long de la vie de l’individu. 
Leur cœlome, monomère au même titre que la larve, formé 
par schizocélie à l’intérieur d’une masse mésodermique 
compacte, ne se différencie qu’au cours de la métamor-
phose ; les larves sont dépourvues de cœlome. 
Les Bryozoaires présentent plusieurs modalités de repro-
duction, tant asexuée que sexuée, qui entrent plus ou moins 
précisément dans l’une ou l’autre des catégories définies 
rappelées ci-dessus, et ils constituent de ce fait l’un des em-
branchements où la reproduction et le développement 
présentent l’une des plus grandes diversités de modalités.

Les gamètes sont d’origine mésodermique (funicule, somato-
pleure dans le cas des spermatozoïdes, plus généralement à
l’intérieur de la cavité cœlomique pour les ovocytes).
Reproduction asexuée (d’HONDT, 2015)
– Bris de colonies vivantes, avec capacité de reproduction
asexuée par chaque fragment (fréquente lors des récoltes).
– Lacération accidentelle suivie de fragmentation des
colonies (occasionnelle dans la nature).
–  Accroissement des colonies par gemmiparité (bourgeon-
nement, par les individus parentaux, d’individus-fils sessiles
et fonctionnels, à l’intérieur desquels se différencieront
ultérieurement et progressivement, au cours de la crois-
sance, les viscères). Il s’agit là d’un phénomène de bour-
geonnement tout à fait traditionnel.
– Émission de statoblastes (Phylactolaemates) (Figure 1),
formes de résistance entourées d’une coque et renfermant,
vers l’extérieur une assise périphérique de cellules totipo-
tentes, entourant une masse vitelline interne ; participant à
la propagation de l’espèce dans l’espace et dans le temps,
notamment au retour de la belle saison, ils seront rejetés
dans le milieu. Il s’agit d’une sorte de dissémination par
l’intermédiaire de bourgeons dormants.
– Élaboration d’hibernacles (certaines familles de Cténos-
tomes : Victorellidae, Paludicellidae) dans les tissus
parentaux, contenant chacune une ébauche viscérale et des
cellules de réserve. Selon les cas, ils se présentent sous la
forme de kystes intérieurs aux autozoécies, ou extérieure-
ment comme les zoécies-filles), deux processus différents
mais ayant la même finalité. Il s’agit là aussi d’une reproduc-
tion par l’intermédiaire de bourgeons dormants, mais dif-
férente du cas précédent.
– Élaboration de nautozoïdes, individus fonctionnels
nageurs, constitués d’une seule zoécie fonctionnelle, dif-
férenciés à l’extrémité des ramifications de la colonie
(Cténostomes Hislopiidae).

Reproduction sexuée (STRÖM, 1977 ; d’HONDT, 1995)
• Incubation de la larve, libérée à maturation mor-
phologique et anatomique (Figure 2), mais pas toujours
cytologique et généralement pas fonctionnelle. Les moda-
lités de cette incubation varient selon les Bryozoaires
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Figure 2
Exemple de larve de Bryozoaires (Alcyonidium polyoum, 
Cténostomes), vue de face (organe piriforme apparent). 

Diamètre x 140.  D’après Barrois, 1877.  
Example of a bryozoan larva (Alctonidium polyoum,

Ctenostomona). From Barrois, 1877, 
front view (pririform organ apparent). Diameter x 140. 



(STRÖM, 1977 ; HAYWARD, 1985), parfois même à l’in-
térieur d’un même genre, mais elles demeurent en pratique
très incomplètement connues chez les Cténostomes. Elle
peut aussi s’effectuer (WOOLLACOTT & ZIMMER, 1977a)
dans la cavité cœlomique ou dans le vestibule (Triticellidae,
Paludicellidae), à l’intérieur la gaine tentaculaire ou de 
l’introvert de l’autozoécie parentale (Cténostomes Vesicu-
lariidae et Flustrellidridae, ainsi que chez certaines Alcyoni-
diidae, cf. PROUHO, 1892), ce qui implique que tous ceux-ci
fonctionnent dans une certaine mesure comme des gono-
zoécies, jouant un rôle analogue, mais sans en être embryo-
logiquement homologues ni en relation avec les gonades ;
le vestibule et/ou la gaine tentaculaire différencient dans
certains taxons une sorte de poche incubatrice (Flustrel-
lidridae, Labiostomellidae), à l’intérieur de la cavité générale
d’une zoécie dont le polypide a dégénéré (différents 
Alcyonidium dont A. polyoum ; chez A. albidum, elle serait

émise avant maturation complète) ; dans quelques cas mais
chez A. duplex elle a été décrite comme correspondant à
une couronne d’embryons (jusqu’à 6) reliés par des pédon-
cules attachés à la gaine tentaculaire (une telle modalité bi-
ologique, si elle était facilement observable, serait un
caractère suffisant pour isoler cette espèce dans un nou-
veau genre). Lorsque l’embryon est entouré d’une mem-
brane embryonnaire, celle-ci disparait dans au moins
certains cas après la gastrulation (STRÖM, 1977) ; la libéra-
tion des larves, lorsque leur rejet ne s’effectue pas de 
l’intérieur de la gaine tentaculaire par l’orifice, s’effectue
par un pore spécialisé avec ou sans effraction de cette
membrane. Les larves « normales » de Bryozoaires (chez
les Cténostomes comme chez les Cheilostomes) compor-
tent du pôle aboral au pôle oral 12 lignées cellulaires 
caractéristiques disposées selon autant d’anneaux succes-
sifs (Figure 3).
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Figure 3
Coupe transversale schématique à mi-longueur d’une larve d’Alcyonidium polyoum (Bryozoaires, Cténostomes) montrant la succession des
10 anneaux cellulaires épidermiques successifs, différenciés du pôle aboral au pôle oral (d’après d’Hondt, 1977b). N.B. Le plan de cette coupe
ne passe pas au niveau des anneaux de cellules ciliées ni des cellules glandulaires de l’organe piriforme – traditionnellement numérotés 11 et
12 – situées plus antérieurement). 
1 : cellules ciliées neurosensorielles du centre de la calotte ; 2 : cellules épidermiques de la périphérie de la calotte ; 3 : cellules morphogénétiques
et indifférenciées suprapalléales ; 4 : cellules palléales, à capacités morphogénétiques ; 5 : cellules épidermiques infrapalléales ; 6 : cellules épi-
dermiques supracoronales ; 7 : cellules coronales, locomotrices ; 8 : cellules infracoronales (soit indifférenciées et à capacités morphogénétiques,
soit simplement épidermiques, selon les lignées) ; 9 : cellules présumées nutritives du collet ; 10 : cellules glandulaires du sac interne, donnant
naissance à la sole de fixation au substrat.

Schematic cross-section at mid-length of an Alcyonidium polyoum larva (Bryozoans, Ctenostomes showing the succession of 10 successive epi-
dermal cell rings, differentiated from the aboral pole to the oral pole (after d'Hondt, 1977b). N. B. The plane of this section does not pass at
the level of the rings of ciliated cells nor of the glandular cells of the piriform organ - traditionally numbered 11 and 12 -, located more anterior). 
1: neurosensory hair cells from the center of the cap; 2: epidermal cells of the periphery of the cap; 3: morphogenetic and undifferentiated
suprapalleal cells; 4: pallial cells, with morphogenetic capacities; 5: infrapalleal epidermal cells; 6: supracoronal epidermal cells; 7: coronal cells,
locomotor; 8: infracoronal cells (either undifferentiated and with morphogenetic capacities, or simply epidermal, depending on the lines); 
9: presumed nutritive cells of the collar; 10: glandular cells of the inner sac, giving rise to the sole of attachment to the substrate.



Chez au moins la plus grande partie des Cheilostomes, 
l’incubation se déroule au contact d’un épaississement 
ectodermique formant coussin, témoignant d’une différen-
ciation tissulaire correspondant à une forme de placenta, 
et situé à l’intérieur de l’ovicelle (WOOLLACOTT & 
ZIMMER, 1972) ; il s’agit d’une incubation pseudo-vivipare. 
Chez les autres Cheilostomes et pour une très faible mi-
norité d’entre eux, elle se déroule dans une poche incuba-
trice appendue à l’orifice de l’autozoécie (Cheilostomes 
Aeteidae et Scrupariines ; il semble qu’il en soit de même 
pour de rares espèces éparses à l’intérieur du groupe). Les 
modalités de l’incubation sont inconnues dans le cas de la 
famille des Hislopiidae qui, de par les différentes spécificités 
de son développement, a probablement une grande impor-
tance phylogénétique. L’ovicelle est très souvent extérieure 
à l’autozoécie (hyperstomiale), mais dans certains cas elle 
est plus ou moins incluse dans la zoécie parentale (endo-
zoéciale) ou très rarement encore dans une protubérance 
frontale complètement isolée de la zoécie parentale (en-
dothoicale) ; son placenta correspond à un épaississement 
d’une poche d’origine ectodermique (ce qui évoque la mat-
uration des larves des Phylactolaemates vivipares ; l’œuf est 
d’abord inclus dans la somatopleure dont il se libère, et son 
développement s’effectue ensuite dans l’épaisseur d’une ré-
gion particulière de l’épiderme de la paroi, différenciée en 
sac incubateur et  invaginée dans le coelome (BRIEN, 1953 ; 
d’HONDT, 2005). Dans ces divers cas, il s’agit d’une ovo-
viviparité selon les définitions de LENDER et al. (1979), 
suivie d’une larviparité ; ceci puisque, si la différenciation 
(OSTROVSKY, 2007 ; OSTROWSKY et al., 2008) d’une ovi-
celle est un caractère sexuel à déterminisme probablement 
hormonal, les tissus intégrés dans l’ovicelle n’appartiennent 
en rien à l’appareil génital). Les gamètes se différencient en 
effet dans le tissu mésodermique, mais à plusieurs emplace-
ments potentiels à l’intérieur du coelome qui ne con-
stituent pas eux-mêmes des organes et tractus génitaux. 
Chez pratiquement tous les Cheilostomes pourvus d’ovi-
celles, l’œuf qui y pénètre pour y être incubé et s’y seg-
menter provient de la cavité générale (SILEN, 1945). Mais 
il s’agit b i e n  d’une pseudo-viviparité, puisque le  
développement s’effectue à l’intérieur de l’ovicelle, donc 
loin et en dehors des gonades.
• Élaboration et libération d’un cyphonaute (Figure 4), soit
une larve inachevée (alors que la larve est elle-même un
stade immature !), soit au stade en fait d’embryon avancé,
qui poursuivra sa croissance et ses développements mor-
phologique et anatomique (et probablement aussi physi-
ologique) dans le plancton (Cheilostomes Malacostèges et
peut-être Scrupariines). Il s’agit d’un cas particulier
que nous proposons de désigner sous le néologisme
d’« embryonnipare ». Néanmoins, contrairement au
Kangourou auquel il fait penser et dont le jeune qui gagne
activement le poche marsupiale maternelle ressemble beau-
coup à un adulte miniature, mais incomplètement différen-
cié, le jeune « cyphonaute » n’a pas du tout la forme de
l’adulte, mais n’a ni celle d’un embryon « traditionnel » ni
celle d’un cyphonaute achevé ; ses organes sont mal dif-
férenciés, mais il est capable de se déplacer de façon au-
tonome, et, après un certain temps de vie libre, de se
différencier anatomiquement et fonctionnellement, en par-
ticulier de se nourrir. Il est peu probable que la segmenta-

tion et le tout début du développement embryonnaire des
futurs cyphonautes doive impliquer une sorte de placenta-
tion, puisqu’il semble que la ponte ait lieu au stade œuf. Le
type larvaire « Cyphonautes » ne concerne qu’un groupe
très restreint de Cymnolaemates, les Malacostèges ; les
larves pourvues d’une coquille, rencontrées chez les
Cténostomes, correspondent à des modèles anatomique-
ment différents, au moins au nombre de deux (et peut-être
davantage) définis sous les noms de Pseudocyphonautes et
de Paracyphonautes.
•  Viviparité vraie (Phylactolaemates) : les zoécies parentales
libèrent de petites colonies fonctionnelles formées d’un ou
de deux individus, simplement munies d’un flotteur tempo-
raire collectif leur permettant, grâce à sa ciliature, de se
déplacer dans l’attente de trouver un substrat de fixation.
Le développement aurait dû théoriquement comporter  les
différentes étapes que sont  l’embryogenèse, la mor-
phogenèse larvaire, la métamorphose et l’organogenèse
post-larvaire ;  mais ces phases sont en fait télescopées à
l’intérieur de l’individu parental, dans l’épiderme dans lequel
pénètre l’œuf fécondé à l’intérieur de la cavité générale, im-
médiatement sous la cuticule (BRAEM, 1897 ; d’HONDT,
2005).

Polyembryonie (HARMER, 1893 ; NEKLUDOVA et al.,
2021)
Ce type de développement particulier, connu chez les seuls
Cyclostomes et dont l’étude a été négligée par les
chercheurs depuis plus d’un siècle, consiste en une repro-
duction sexuée suivie de polyembryonie par fission des em-
bryons primaires, les extrémités des embryons plurinucléés
s’individualisant pour donner naissance à des embryons-fils,
parfois également petits-fils de troisième génération par le
même processus, dont chacun évoluera en une larve qui
sera émise à l’extérieur (HARMER, 1893) (Figure 5). On
peut parler dans de cas d’une larviparité, mais plus com-
plexe, successive ou par « étages », un processus répétitif
et généralisé dans l’ensemble de l’embryon primaire, et im-
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Figure 4
Cyphonaute mûr d’un Bryozoaire Malacostège, Membranipora

pilosa (d’après Barrois, 1877), de profil. x 130.  
Mature Cyphonaute of a Malacostegous bryozoan, Membranipora

pilosa (from Barrois, 1877), lateral view. x 130. 



pliquant la persistance d’une capacité de division cellulaire
transmissible à la descendance sur plusieurs générations
d’embryons successifs, mais toutefois non indéfiniment. Les
embryons âgés et les larves de Cyclostomes (qui ne com-
portent que 5 anneaux successifs de catégories cellulaires
du pôle oral au pôle aboral) ont fait l’objet d’observations
ultrastructurales de la part de NIELSEN (1970), d’HONDT
(1977) et LUTOV & MINICHEV (1979). Ce type de
développement avait été étudié par HARMER (1893, 1895)
avec les moyens dont il disposait à l’époque ; certaines de
ses interprétations paraissaient illogiques et, un remar-
quable travail récent et illustré de référence, auquel nous
renvoyons pour complément d’iconographie, vient de faire
le point sur la question (NEKLUDOVA et al., 2021) ; nous
en résumerons les principaux enseignements.
L’ovocyte est pour la première fois discernable accolé à la
splanchnopleure qui double l’intestin abortif de l’ébauche
polypidienne qui commence son développement à l’in-
térieur d’une gonozoécie (ou ooécie) avant de régresser. Il
commence alors à se segmenter jusqu’au stade morula,
étant alors nourri par un tissu nutritif jouant le rôle d’un
placenta, et dont le mode de formation a été étudié par ces
auteurs, et pour lequel nous émettons l’hypothèse d’une
origine mésodermique. Il est initialement entouré de
plusieurs membranes dites folliculaires, qui évoluent pour
former le tissu nutritif, et qui apparaissent en microscopie
à transmission comme bordées de coenocytes sur leurs
deux faces. Il est situé du côté interne de la membrane
délimitant une poche sacciforme supposée d’origine ecto-
dermique puisqu’elle se présente sous l’aspect d’un ép-
ithélium typique et parce qu’elle possède une membrane
basale que les cœnocytes sont capables de traverser et qui
délimite à l’intérieur de l’ooécie la cavité cœlomique pro-

prement dite, interne, d’un « pseudocoele », extérieur. Ce
« pseudocœle » est occupé par un complexe cellulaire
mésentérial tridimensionnel, formé notamment de cellules
de réserves énergétiques, ce qui évoque la structure du 
funicule autozoécial ; le tissu nutritif définitif devient un pla-
centa syncytial au sein duquel l’embryon est complètement
immergé, cas rarement observé dans le règne animal, ce qui
signifierait que la nutrition de l’embryon serait assurée
selon deux modalités distinctes, à la fois par des cellules
amiboïdes et par cœnocytose. Des connections, par l’inter-
médiaire de cellules de forme irrégulière et probablement
amiboïdes, donc selon toute vraisemblance mésoder-
miques, relient la paroi cystidienne et sa doublure méso-
dermique à la poche sacciforme, qui semble être un lieu de
transit de nutriments entre le « pseudocœle » et le
cœlome ; ces cellules anastomosées qui assurent un ravi-
taillement interconnecté sont macronucléolées et renfer-
ment de nombreuses inclusions cytoplasmiques de contenu
uniforme, généralement denses aux électrons. Les em-
bryons sont bistratifiés, constitués par une paroi ectoder-
mique périphérique, donc ectodermique, et par une assise
interne, mésodermique et unifoliée, formant un mésoderme
et entourant lui-même une cavité interne ; au stade 
observé, ces deux tissus sont macronucléés et macronu-
cléolés, ce qui signifie une activité synthétique intense, ce
qui confirme d’ailleurs les différentes observations 
cytologiques réalisées par les auteurs. À l’un des pôles de
l’embryon finira par se creuser la dépression palléale 
caractéristique, en l’absence de différentiation de calotte
larvaire, décrite par NIELSEN (1970) et d’HONDT (1977).
L’embryon primaire est lobé et de forme complexe dans
l’espace. Une constriction se forme à la base de ces lobes
et isole ceux-ci qui deviennent des embryons secondaires,
eux aussi bistratifiés et formés de deux catégories cellu-
laires macronucléées, et qui finissent par s’isoler et se dé-
tacher. On peut comparer une telle modalité de
développement à une forme de cette reproduction asexuée
connue chez les Phylactolaemates puisque, sous leur coque
externe, on observe d’abord une assise de cellules ecto-
dermiques à gros noyaux, et une masse interne syncytiale
de cellules vitellines (POURCHER & d’HONDT, 1986-
1987). Il reste dans ce domaine un problème encore irré-
solu : quel est le facteur (hormonal, ou neurosécrétion ?
Prédéterminé génétiquement ?) qui transforme une auto-
zoécie de Cyclostome en ooécie, et modifie à cette occa-
sion la structure et l’évolution régressive du polypide de
cette loge ? Les embryons, au moins les embryons 
secondaires, se nourrissent par pinocytose ou endocytose ;
une partie au moins des nutriments provient d’un transfert
de molécules à partir des zoécies voisines, grâce à l’exis-
tence de pores interzoéciaux assurant une communication
d’une zoécie à une autre, puisque les rosettes sont traver-
sées par des travées mésodermiques assurant le transfert
des métabolites, comme l’ont montré les magnifiques obser-
vations de BOBIN (1958, 1962, 1964, 1965, 1971, 1977).

Remarques
Il existe par ailleurs des Bryozoaires chez lesquels les indi-
vidus sont unisexués, soit mâles, soit femelles (DYRYNDA
& KING, 1983), généralement avec dégénérescence de leur
partie viscérale, le polypide. Il s’agit donc d’individus spé-

14

Figure 5
Polyembryonie : formation d’embryons secondaires à partir d’un
embryon primaire chez les Cyclostomes. D’après Calvet, 1900
(schématique). À gauche, embryon primaire renfermé dans une
ooécie ; à droite, bourgeonnement des embryons secondaires à
partir d’un embryon primaire.  

Polyembryony: formation of secondary embryos from a primary embryo
in Cyclostomes. After Calvet, 1900 (schematic). On the left, primary em-
bryo enclosed in an ooecia; on the right, budding of secondary embryos
from a primary embryo.



cialisés dans au moins l’une des phases de la reproduction,
l’incubation, et ils correspondent donc dans ce cas à des
gonozoécies ; au contraire, d’autres espèces produisent des
gamètes des deux sexes et sont donc bisexuées ; la fécon-
dation est interne et croisée comme chez les Cyclostomes
(NEKLUDOVA et al., 2021), mais il n’est pas impossible qu’il
existe aussi des cas d’autofécondation.
Les Bryozoaires émettent en période de reproduction de
très nombreuses larves microscopiques, dont il est proba-
ble que nombre d’entre elles sont ingérées par des préda-
teurs après leur émission, ce qui serait un argument en
fonction d’une reproduction chez ces organismes relevant
d’une stratégie de modèle R. 
Nous renvoyons à d’HONDT (1982, 2015) pour une
présentation synthétique du développement et de la mé-
tamorphose des Bryozoaires.

Conclusion

La différenciation de chaque lignée évolutive des Bry-
ozoaires débute par un début de segmentation normale de
l’embryon, mais celle-ci est rapidement compliquée par
quatre phénomènes, souvent conjoints et simultanés, ob-
servables chez tous ou seulement une partie de ces organ-
ismes, les uns chez les embryons, les autres n’étant
reconnaissables que chez les larves, et qui affectent cer-
taines des lignées cellulaires : d’une part, les apoptoses
(d’HONDT, 2018), d’autre part, les hyper-développements
des organes auxquels ces lignées donnent naissance, d’autre
part enfin, les cellules-souches susceptibles de présenter
une évolution et des caractères cytologiques différents en
fonction des lignées phylogénétiques (d’HONDT, 2020) ;
enfin, le mécanisme de la polyembryonie. La systématique
générale des Bryozoaires ne peut s’interpréter qu’à la lu-
mière des différentes combinaisons de ces quatre ensem-
bles de caractères et de leurs variantes éventuelles
(d’HONDT, 2020). 
Les apoptoses elles-mêmes peuvent avoir plusieurs voca-
tions ; dans le cas des Bryozoaires, elles sont morphogéné-
tiques, par suite phylogénétiques, et sur cette double base
elle est la fondation de la classification du groupe. Ces deux
phénomènes ontogénétiques, l’un destructeur, l’autre de «
déviance » révélée par une évolution non conforme, appa-
raissent comme à finalité régulatrice et contribuent à «
ciseler » un modèle déterminé de larves en éliminant des
structures ou en en modifiant d’autres, les unes non con-
formes, les autres au contraire conformément au « patron
» génétiquement programmé ; elles apparaissent donc
comme des adaptations régulatrices permettant d’aboutir
à un modèle architectural larvaire donné et spécifique de
la lignée phylogénétique (et permettant de définir un
taxon). Elles sont génétiquement programmées dès le stade
œuf ; certaines lignées cellulaires « normales » n’apparais-
sent même pas chez l’embryon, tandis que d’autres com-
mencent à se différencier avant de dégénérer lors des
phases ultérieures de l’embryogenèse ; dans d’autres cas
enfin, les organes qu’elles auraient dû contribuer à élaborer
commencent à se former, avant de dégénérer, sans dis-
paraître complètement mais en changeant alors de fonction
(accumulation des déchets du métabolisme). Les cellules
concernées par l’apoptose sont reconnaissables cyto-

logiquement dans certaines régions du jeune embryon de
Bryozoaires, où elles sont regroupées, par une rétraction
du cytoplasme et une déformation, une réduction de taille
et une concentration du noyau (inédit). Mais les dé-
clencheurs mécaniques ou biochimiques éventuel de
l’apoptose, agissant sous l’influence de la programmation
génétique, n’ont pas été recherchés chez ces organismes.
Sont-ils consécutifs à une dégénérescence des télomères
ayant pour conséquence des anomalies dans la réplication
de l’ADN néfastes à la survie des cellules concernées ?
Quoiqu’il en soit, les étapes ultérieures de la résolution du
problème nécessitent à présent une étroite collaboration
entre les zoologistes et les généticiens, œuvrant de concert
sur ce matériel biologique prometteur bien que d’une 
approche délicate, déjà du fait des dimensions de ces orga-
nismes. 
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