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Résumé. — Proposition d’une nouvelle reconstitution phylogénétique des Bryozoaires
fondée sur les connaissances actuelles, dont les plus récentes concernent : 1) les accidents
survenus pendant I’ontogenése, 2) 1’anatomie larvaire et 3) les modalités de la métamorphose.
Cette étude est toutefois encore incompléte et sera a poursuivre dans I’avenir, le développement
étant encore inconnu dans quelques lignées majeures de Bryozoaires, notamment de Cténostomes
et chez les Aeteidae et les Scrupariidae. La place des Malacostéges dans ce systéme est discutée,
en raison de I’ambiguité qui a duré pendant plus d’un siécle sur la signification biologique du
« polster » des cyphonautes.
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Phylogeny of the Bryozoa actualized on biological and ontogenetical

characters

Abstract. — Proposition of a new phylogenetic reconstruction of the Bryozoa
established on the recent knowledges, including the most new ones: 1) the accidents occuring
during the ontogenesis, 2) the larval anatomy, 3) the modalities of the metamorphosis. This
study is meanly incomplete and would be continued in the future, the development being up to
now unknown in some lineages of Bryozoa, particularly in the Ctenostomes and in the Aeteaidae
and Scrupariidae. The situation of the Malacostegidea in this system is discussed, because of the
ambiguity, since more of one century, concerning the biological significance of the « polster »
of the cyphonautes.

Keywords. — Bryozoa, biosystematics, phylogeny, morphogenesis

INTRODUCTION

Tenant compte de I’état actuel des connaissances, ce travail représente
I’aboutissement — en cette année 2018 — d’un programme de recherche que nous
avions entrepris en 1967, et qui s’est donc étendu sur une cinquantaine d’années
d’observations, d’interprétations et de discussions critiques de nos anciennes données
a la lumiére d’informations apportées par un certain nombre d’auteurs plus récents. Il
s’agit donc d’une mise au point portant sur une thématique d’étude que nous espérons
maintenant voir poursuivie fructueusement par d’autres chercheurs a qui nous
transmettons le relais, selon les nouvelles méthodologies et approches actuellement
disponibles et qui ne I’étaient pas durant la plus grande partie de la période ou a été
mené ce programme (dont la mise en ceuvre aurait nécessité un recyclage trop tardif
quant aux méthodes d’expérimentation préalablement développées par I’auteur). Il est
devenu plus facile actuellement d’expérimenter sur les embryons et les jeunes stades
de I’ontogeneése, de coupler la morphogenése avec la génétique, d’isoler des cellules,
de les cultiver, d’expérimenter sur des cultures organotypiques, de tenter d’obtenir
expérimentalement des chimeres, ceci sur un matériel de laboratoire neuf a certains
égards, mais que les essais préliminaires actuellement réalisés ont rendu prometteur,
les Bryozoaires.
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Le développement des Bryozoaires est plus ou moins bien connu selon les lignées
phylogénétiques identifiées a I’intérieur de cet embranchement (unité systématique)
ou de ce phylum (unité phylogénétique) ; les larves sont encore inconnues chez
un certain nombre d’entre elles (Aeteidae, Cténostomes perforants, Stoloniférines,
Paludicellines) et chez d’autres ont été décrites soit imparfaitement soit avec des
détails déconcertants, ce qui souléve des interrogations sur la fiabilité des observations
correspondantes (Scrupariines, Thalamoporellidae). En revanche, le développement
d’autres groupes de Bryozoaires a été beaucoup mieux étudié sur différents modéles
(embryologie, larve, métamorphose, morphogenése post-larvaire), par exemple
Alcyonidium (p’Honpt, 1973a, 1973b, 1974) et Flustrellidra (p’Honpt, 1977a).
Certaines espéces comme Alcyonidium polyoum constituent un bon matériel pour des
études descriptives et expérimentales ; d’autres représentent un moins bon matériau
pour I’expérimentation, mais permettent d’utiles comparaisons morphologiques et
anatomiques aux stades larvaires et morphogénétiques avec le modele Alcyonidium
et, ainsi, d’interpréter et si possible de confirmer les observations correspondantes
a la lumiére des connaissances biologiques modernes, notamment celles qui ont été
obtenues et développées a partir d’autres organismes de laboratoire d’élevage plus
aisé.

Au nombre des outils utilisés avec plus ou moins de bonheur ou de fiabilité
(d’ou les controverses qui en ont parfois résulté) par les phylogénistes figurent ceux
qu’emploient les praticiens de la biologie dite moléculaire. Or la plupart d’entre eux
(pas tous heureusement) ignorent tout ou partic de la structure des organismes sur
lesquels ils travaillent : au point de ne les connaitre parfois que disséqués et de ne pas
toujours avoir une idée satisfaisante de leur aspect sur le vivant, de leur biologie, des
homologies ou des analogies entre organes et tissus, de leur développement et des
notions suffisamment précises d’anatomie comparée ; ceci ne leur permet donc pas de
discuter leurs résultats avec toute la fiabilité nécessaire. Ils publient parfois de facto
des cladogrammes extravagants, écartant des organismes indiscutablement apparentés
et en rapprochant d’autres qui n’ont rien de commun (p’Honpt, 2015), peut-étre
parfois a la suite d’une simple contamination expérimentale, ainsi que 1’ont reconnu
PuiLippE et al. (2011). 1ls confortent parfois leurs conclusions par des observations
morphologiques, mais pas toujours assez approfondies ; ce n’est pas parce que de
nombreux organismes possédent une queue, un panache de tentacules, ou méme une
symétrie bilatérale, qu’ils sont indiscutablement de proches parents.

Il est néanmoins illégitime d’opposer les apports de la biologie moléculaire
et ceux de la biologie traditionnelle, qui sont complémentaires dans la mesure ou
les outils qu’ils impliquent ambitionnent tous une approche rigoureuse et compléte
d’un méme probléme, en absence de sectarisme. Ceci méme s’il faut parfois
déplorer I’intransigeance de quelques chercheurs qui accordent une foi absolue au
moléculaire en rejetant les résultats des études non molécularistes, ou en prétextant
une certaine labilité ou une certaine plasticité de leurs caractéres biologiques, ceci
d’ailleurs peut-étre simplement pour ne pas avoir a perdre du temps a se familiariser
avec eux et donc a ne pas avoir a les discuter ou a nuancer leurs propres affirmations



-73 -

(CoHEN et al., 1998a, 1998b). Ceci revient de facto a les faire alors considérer comme
non significatifs, a les éliminer « élégamment » de toute prise en compte, a ne pas
avoir a les interpréter avec la rigueur que cela implique, sinon a les discréditer ; et ce
peut étre le cas aussi bien de toute bonne foi qu’hypocritement. C’est 1a oublier que
I’ensemble des techniques moléculaires n’est qu’un outil parmi d’autres, méme s’il
révele phénotypiquement et de fagon ostensible par des codes-barres agréablement
colorés I’expression de génotypes, et que la complémentarité des approches sans parti
pris ne peut étre que constructive.

Selon DeutscH (2012), il existerait différents types de génes dont on peut émettre
I’hypothése que le séquengage aurait un intérét phylogénétique trés inégal, les génes
de fonction et de constitution, et les génes homéotiques et régulateurs intervenant
sur I’expression des précédents en modifiant les transcriptions. L’expression de ces
derniers module ’activité d’autres genes, ou les détourne de la voie qu’ils auraient
dd normalement suivre, ceci pour programmer le développement d’une structure
distincte de celle qu’ils auraient di produire ou déterminer (par exemple la dualité
patte-aile). De tels génes interférant sur I’expression d’autres génes est certainement
plus fréquente qu’on ne le pense, affectant des structures plus diversifiées qu’on ne
I’a cru, et peut étre a I’origine de discontinuités subites dans 1’évolution, qui peut ne
pas relever toujours d’un pointillisme darwinien. Le phylogéniste moléculaire peut
travailler sur une « bonne » ou une « mauvaise » molécule, sur un géne significatif
ou non, ceci variant d’un taxon a un autre, qui s’exprimera de fagon déterminante
et extrapolable ou non, de fagon différente selon les groupes d’organismes abordés.
Enfin sa méthode sera plus ou moins révélatrice selon le niveau auquel il s’intéressera
dans la hiérarchie animale ; un géne permettant de déterminer 1’origine géographique
d’une population européenne au sein d’une espéce animale donnée et d’identifier ses
migrations par rapport a d’autres populations d’une méme espéce pourra ne pas étre
aussi riche d’enseignements, sinon aussi significatif, aux niveaux les plus élevés de
la phylogénie ou pour différencier et définir correctement, en valeur absolue, deux
espeéces, ou deux ordres, ou deux classes, qu’elles appartiennent ou non au méme
embranchement. La biologie moléculaire est en soi un outil performant, mais elle ne
permet pas la résolution de tous les problémes et dans tous les contextes, parfois en
révele d’autres plus ou moins légitimement et est loin d’étre une panacée.

Selon nous, les caractéres biologiques, y compris développementaux, devraient
étre étudiés en tout premier lieu, pour « débroussailler » une question donnée avant
la mise en ceuvre de toute autre approche. L’étude moléculaire serait a entreprendre
dans une phase plus tardive, pour juger de sa concordance et de sa pertinence avec
les précédentes et notamment dans les cas ou la molécule conduit a des conclusions
différentes voire inacceptables, comme placer aux extrémités de cladogrammes des
espéces indéniablement proches par ailleurs, ou trouver une proche parenté entre des
organismes appartenant a embranchements incontestablement tres éloignés. Nous ne
rejetons évidemment pas les approches de la biologie moléculaire dans leur ensemble,
méme si leurs champs et leurs limites d’application demandent a étre séricusement
définies (sinon codifiées) et « encadrées », et nous n’estimons pas que les apports de
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la biologie moléculaire soient tous a regarder avec suspicion d’emblée, puisqu’ils
ont fait dans certains cas leurs preuves ; il suffirait de définir les cas dans lesquels ils
peuvent étre effectivement appliqués avec fiabilité (Samapr & BarRBEROUSSE, 2006).
Ainsi sont-ils incapables de résoudre tous les cas d’affinités douteuses constatés dans
la nature mais, confrontés a d’autres approches, ils peuvent faire la différence et
renforcer une présomption en faveur d’une conclusion donnée.

Pour la compréhension de I’exposé, nous renverrons a p’Honpt (2016) pour
le rappel de I’ordre hiérarchique, du niveau dans la classification et des désinences
correspondantes, pour les différents taxons de Bryozoaires mentionnés dans les pages
ci-apres.

Remarques :

1) ZimmER & WooLLacotT (1977), indépendamment et sans en avoir été informés,
ont proposé une classification des modéeles larvaires de Bryozoaires paralléle et assez
proche de celle que nous avions nous-méme établie la méme année (p’HonpT, 1977d),
mais moins précise et moins détaillée, n’apportant aucune information additionnelle
par rapport aux nétres, notamment impliquant des critéres d’anatomie portant sur les
« parties molles ».

2) Les photographies illustrant le présent travail ont été réalisées par I’auteur sur
le microscope électronique a transmission Hitachi qui dépendait en propre a 1I’époque
(de 1968 a 1989) du Laboratoire de Biologie des Invertébrés marins du Muséum
national d’Histoire naturelle de Paris.

LIMITES DE L’ETUDE

Cette étude est fondée sur la prise en compte dans les reconstitutions phylo-
génétiques des caractéres biologiques, dont morphologiques et morphogénétiques,
révélés par des phénotypes. Or, ceux de ces critéres révélés par I’analyse de la
reproduction et le développement dans un certain nombre de lignées de Bryozoaires,
notamment chez les Cténostomes, n’ont pas encore été suffisamment bien pris en
considération, méme si certains d’entre eux ont ponctuellement attiré ’attention,
comme la localisation spécifique des capacités blastogénétiques stoloniales et
rhizoidales ou la longueur de la zone concernée, chez les Vésicularines (Gorbon &
SPENCER JONEs, 2013).

Les larves et le développement des Aecteidae, groupe d’affinités énigmatiques
et au port zoarial original, reste inconnu, seules quelques observations sur leur
embryogenése ayant ¢été rapportées (Cook, 1977). Si leur morphologie (et la possible
absence de valves) différencie quelque peu les larves des Scrupariines (tels qu’ils
ont été redéfinis par p’Honpr, 2016) des cyphonautes de Malacostéges, certaines de
leurs particularités biologiques (dont la capacité de gemmiparité sur la face frontale
de I’autozocie) sont en faveur de leur proximité phylogénétique ou du moins de la
conservation d’une méme capacité. En ce qui concerne la plupart des familles fossiles
de Cheilostomes, elles ne constituent morphologiquement et a 1’état imaginal que des
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variantes d’un double point de vue zoarial et zoécial autour du modéle « standard »
encore présent dans la nature actuelle ; on peut donc raisonnablement supposer que
leurs larves appartiennent ¢galement au méme type que celles des espéces plus
récentes ; aussi n’entrerons-nous pas dans leur détail.

Le cas des Sténolaecmates requiert davantage d’attention. En effet, ils ne sont plus
représentés dans la nature actuelle que par un seul ordre, les Cyclostomes, dont la
structure larvaire et le développement post-larvaire sont bien connus dans une famille,
les Crisiidae (NIeLSEN, 1970 ; p’HonpTt, 1977¢). Or rien ne prouve ni n’infirme ’idée
selon laquelle I"ontogenése est identique chez les autres Cyclostomes, puisqu’ils
présentent déja au moins deux modéles de développement embryonnaire (avec ou
sans dissociation temporaire des blastoméres), et a plus forte raison chez les autres
Sténolaemates ; on peut extrapoler cette remarque aux autres ordres de Bryozoaires
qui ne nous sont connus qu’a 1’état fossile et uniquement par leur exosquelette. En
I’absence d’informations sur leur organisation larvaire, toute généralisation est donc
impossible. Sur cette base, notre interprétation ne peut porter que sur une fraction
limitée des Sténolacmates. Nos résultats sont également partiels concernant les
Eurystomes, puisque nous ne connaissons notamment rien sur la reproduction sexuée
d’un certain nombre de familles bien différenciées de Cténostomes. De méme nous
ne pouvons pas prendre en compte le développement télescopé des Phylactolaemates,
puisqu’il ne comprend aucune forme larvaire.

Enfin, le fait de vouloir faire dériver un groupe déterminé de Bryozoaires a partir
d’un autre groupe reléve, dans de nombreux cas, d’une simple spéculation. D une
part, certains stades intermédiaires ou de transition ont pu étre rapides et fugaces,
sans laisser de trace. Il a pu suffire de I’intervention d’un gene régulateur sur un
géne de structure pour détourner la vocation de celui-ci et lui faire programmer un
caractére tout a fait différent et susceptible dans certains cas d’entrainer une mutation
importante, de sorte qu’il est devenu impossible de certifier de quelle souche, connue
ou inconnue, elle dérive. Mais ces remarques ne permettent aucunement de progresser
dans la connaissance du mécanisme pratique par lequel le génotype conditionne
1’¢laboration du phénotype.

LA DIPHYLIE FONDAMENTALE DES EX-GYMNOLAEMATES

Nous utiliserons ici par commodité ’ancien terme de Gymnolaemates sous
lequel était naguere désigné un ensemble artificiel de familles par opposition aux
Phylactolaemates (qui, eux, constituent un ensemble d’organismes homogene et
naturel, bien circonscrit), bien qu’il ne corresponde plus a une entité systématique
réelle. Les Phylactolacmates sont en effet les seuls Bryozoaires a étre vivipares et
a étre dépourvus de larves et de métamorphose, de méme qu’ils sont incapables de
générer un polypide de remplacement : dans ce groupe, une loge dont le polypide a
dégénéré n’est plus fonctionnelle.
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Les Bryozoaires autres que les Phylactolaemates se reproduisent par voie sexuée,
concrétisée par 1’élaboration de larves, qui subissent une métamorphose compléte
conduisant a la formation de 1’ancestrula, loge primaire d’ou sera issue une nouvelle
colonie par bourgeonnement successif de zoécies-meres, puis de zoécies-filles ;
I’accroissement numérique des zoides conduira progressivement a la formation d’une
nouvelle colonie, composée parfois de milliers d’individus. Avant I’émission larvaire
dans le milieu, les embryons se différencient en larves et sont incubés, le plus souvent
jusqu’a maturité anatomique, dans une structure particuliere et au contact d’un
placenta. Cette structure (OsTROVSKY, 2013) peut étre une loge incubatrice spécialisée,
I’ovicelle, un sac membraneux externe ou une différenciation interne et localisée de la
gaine tentaculaire. Compacte et continue chez les familles les plus évoluées, ’ovicelle
sous sa forme ancestrale se présente dans les familles les plus primitives, par exemple
les Tendridae (OsTrRoUMOFF, 1886 ; OccHIPINTI AMBROGI & D’HonpT, 1981), comme
un bouclier discontinu d’épines initialement non cohérentes entre elles, et dont des
espéces de transition permettent de graduer les étapes phylogénétiques ultéricures de
la différenciation.

Chez les Bryozoaires, deux modéles larvaires sont a opposer, le premier dans
lequel il n’existe que 5 catégories larvaires épidermiques (D’Honpt, 1977b), le
second qui en présente fondamentalement 12 (p’HonpT, 1976a, 1976b), qu’il s’agisse
dans ce dernier cas des Cténostomes (tégument uniquement chitineux) ou des
Cheilostomes (tégument calcaréo-chitineux), deux modéles que nous ne considérerons
indépendamment que plus loin.

Dans le cas a 12 catégories cellulaires, il peut exister outre le modéle fondamental
deux types d’exceptions :

1) I’absence de I'une de ces catégories suite a la nécrose des macromeres
correspondants au début de I’embryogenése ; aussi, la lignée cellulaire correspondante
fait-elle défaut chez la larve (Vésicularines) ;

2) I’un de ces types cellulaires peut se différencier histologiquement ou acquérir
une disposition un peu différente dans 1’espace en fonction des taxons (corona
des cyphonautes ; tissu supra-coronal des mémes Cyphonautes, dont certaines des
cellules se sont tellement transformées qu’elles paraissent former en apparence et
a tort un treiziéme modéle cellulaire, le « polster »). Contrairement a ce que nous
avions précédemment admis (p’HonpT, 1976a, 1976b ; p’HonDT, sous presse) en
faisant référence a KurELWIESER (1906), le « polster » ne constitue pas en fait un tissu
indépendant (voir ci-aprés) ; ceci nous permet de rectifier I’ambiguité ou I’erreur
figurant dans la littérature antéricure et que nous avions nous-méme reprise, selon
laquelle les Malacostéges constitueraient une exception a la régle générale des
Eurystomes en possédant une lignée épidermique supplémentaire. Nous en discuterons
plus loin.

LE CAS DES CHEILOSTOMES

Comme dans les pages ci-dessus, nous opposerons les Neocheilostomina aux
Malacostéges (auxquels il faut peut-étre associer les Scrupariines). Nous rappelerons
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que nous avons limité (p’Honpt, 2012) le terme de « cyphonautes » aux seules larves
de Cheilostomes Malacostéges, leur organisation différant de celles des larves a
coquille bivalve présentes chez quelques familles de Cténostomes.

Remarque : Selon Jackson & CHEETHAM (1994), la théorie des équilibres ponctués
est supportée par 1’étude phylogénétique des caractéres généraux des Bryozoaires.
Mais ces auteurs ont surtout travaillé sur du matériel fossile et n’ont fondé leurs
conclusions que sur 1’étude des exosquelettes, ce qui nous a conduit a relativiser leurs
interprétations.

A —SITUATION GENERALE (NEOCHEILOSTOMINA)

En raison de la possession en commun d’un méme type larvaire et de
métamorphose, nous réunirons en un méme ensemble les Flustrina et les Ascophorina,
deux subdivisions fondées en fait sur un caractére imaginal, la structure de la paroi
frontale des zoécies adultes (absence ou différenciation d’un sac compensateur,
I’asque, en liaison avec le développement, la rigidité et la calcification de la face
supérieure de la loge). Nous rappellerons que les quatre subdivisions majeures des
Ascophorina admises ou créées par GOorpoN (1989) correspondent a différents états de
différenciation et de complexification de I’asque et en graduent 1I’évolution ; nous les
estimons de ce fait comme valides et justifiées. Les Ascophorina pourraient procéder
d’une souche proche de celle de la famille Calloporidae, les plus simples d’entre
eux (Cribrimorphes) apparaissant comme des Calloporidae densément recouvertes
d’épines frontales.

Nous considérerons indépendamment le cas de la famille Thalamoporellidae
(rangée dans les Flustrellina). Celle-ci se caractérise par un zoarium segmenté, ses
aviculaires et par la possession d’ovicelles (de forme et de genése d’ailleurs un peu
aberrantes). Ces ovicelles se différencient a partir de deux primordiums latéraux au
lieu de I’étre par un seul, axial, chez les autres Neocheilostomina. Nous considérons
avec réserves les informations trouvées dans la littérature sur I’anatomie larvaire. Cette
derniére présenterait un tissu palléal déja dévaginé avant méme 1’émission larvaire
(comme chez les Malacosteges et les Flustrellidridae), mais sans différenciation de
coquille, et dont la surface externe serait ornementée de nombreuses papilles évoquant
de possibles sites de rejet de sécrétion cuticulaire. Les colonies de Thalamoporellidae
sont parsemées de nceuds chitineux séparant des entre-nceuds calcaires ; mais ceci ne
nous semble pas devoir étre une caractéristique phylogénétique de la famille puisqu’un
tel port zoarial s’observe chez des familles isolées de Cyclostomes (Crisiidae), de
Pseudomalacostéges (Cellariidae) et d’Ascophorina (Margarettidae), mais pas chez
tous les genres de certaines de celles-ci (Cellariidae, par exemple).

B — CAS DES MALACOSTEGES ET PROBLEME DU « POLSTER »
KupeLwieser (1906) a montré que la larve cyphonaute des Malacostéges

était d’une complexité structurale inhabituelle par rapport a celles des autres
Cheilostomes. Elle présente en premier lieu la caractéristique d’étre recouverte d’une
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coquille bivalve ; cette coquille est apparemment chitino-calcaire. La structure des
cyphonautes est a considérer doublement, a la fois sous un angle évolutif (celui
d’une lignée génétiquement divergente, sinon paraphylétique, par rapport aux autres
Cheilostomes), et d’un point de vue adaptatif.

Contrairement aux autres larves de Malacostéges, le cyphonaute n’est pas émis
aprés avoir achevé sa maturation anatomique, mais encore a 1’état d’embryon ; il
n’a alors atteint ni sa forme ni ses dimensions définitives, n’a pas encore acquis ses
valves, et est donc certainement bien loin d’avoir acquis sa maturation physiologique
(dont I’aptitude a la métamorphose). Comme chez les autres larves de Bryozoaires,
sans doute cette aptitude ne se manifeste-t-elle que quelques dizaines de minutes avant
I’apparition d’un comportement natatoire caractéristique aux alentours du substrat,
qui signifie que la larve est capable d’assurer sa métamorphose. Le cyphonaute est
ainsi capable de vivre plusieurs semaines dans le plancton (ATkins, 1955) en menant
successivement une vie lécitotrophe puis planctotrophe, puisque son tube digestif
incomplétement formé lors de la « ponte » est ensuite anatomiquement achevé et
fonctionnel. Sa forme caractéristique, avec un corps triangulaire en observation de
profil et comprimé latéro-latéralement, lui permet a priori d’avoir une forme plus
aérodynamique pour se mouvoir, méme si son déplacement semble autant passif, sous
I’effet des courants, qu’actif ; lors du déplacement, la larve est couchée sur le coté et
effectue un mouvement ascendant selon une spirale. Enfin, différentes adaptations
dont la fonction n’a jamais été étudiée ont certainement un role fonctionnel efficace ;
ainsi les cellules de la corona (Fig. 1) des cyphonautes différent-elles le long du
corps en fonction de leur emplacement, mais aussi dans le sens vertical puisque cette
corona est elle-méme formée de plusieurs rangées successives de cellules dont les
plus proches topographiquement du « polster » sont biciliées. Cette plurisériation
coronale serait a interpréter comme un caractére primitif, étant donné que la corona
des larves de Cyclostomes, considérées comme les plus primitives, constitue un
épithélium multicilié occupant les flancs de la larve sur toute leur hauteur, et que
les larves paracyphonautes des Cténostomes Hislopiidae présentent quant a elles
une corona paucistratifiée aux deux extrémités du corps (mais monostratifiée sur la
plus grande partie de sa longueur). Sur ce point, le cyphonaute apparait comme une
larve primitive, adaptée a un certain mode de vie (planctonique), mais de structure
complexe par comparaison avec celles des autres Eurystomes ; enfin, selon les
especes, le tout jeune cyphonaute parait dépourvu de valves ou ne les présenter qu’a
I’état de primordium, avant de s’accroitre ultérieurement, et ce point nécessite des
observations complémentaires.

Par ailleurs, le sac interne des cyphonautes est constitué de cellules d’un mode¢le
actuellement unique chez les larves de Bryozoaires, renfermant des noyaux parfois trés
gros (jusqu’a 6 pm de diamétre) et surtout de trés volumineuses vacuoles chromaffines
apparemment lipidiques et contenant un faisceau de canalicules anastomosés, plus ou
moins concentriques, reliés par un feutrage transversal de microfibrilles trés serrées
(Fig. 3 et 4).
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Les observations de KupELwiesER (1906), confirmées par les nbtres, montrent
qu’entre, d’une part, le tissu palléal et le tissu infrapalléal qui s’achévent au niveau
du bord libre des valves et, d’autre part, la corona rejetée entre les valves du coté
oral, s’étend un tissu épithélial épaissi, au cytoplasme trés dense, riche en grosses
vacuoles comprimées les unes contre les autres, que cet auteur a désigné sous le
nom de « polster ». Selon ’interprétation alors fautive de p’HonpT (1976a) que nous
rectifions ici, cet épiderme €paissi paraissait étre, en allant du pdle aboral vers le
pole oral, constitué de deux tissus successifs différents bien que cytologiquement
trés proches, le premier formé d’un seul anneau de cellules, le second constitué de
plusieurs de rangées cellulaires successives, et respectivement désignés par d’Hondt
comme tissu supracoronal et comme « polster ». Ils avaient en commun d’étre pauvres
en mitochondries, d’avoir de gros noyaux aplatis de forme irréguliére (3,5 X 2,2 pm)
situés en périphérie et avec un nucléole globuleux de 1 um et, d’autre part, de ne
présenter en surface que de rares et discrétes microvillosités. La différence entre ces
deux tissus supposés venait de ce que le premier ne présentait que de petites vacuoles,
et que celles, trés volumineuses, observées par KUPELWIESER (1906) n’étaient présentes
que dans le second. En fait, de nouvelles observations (inédit) ont confirmé que ces
supposés deux types de cellules n’en constituaient réellement qu’un seul. En pratique,
les cellules de la région supérieure du « polster » sont aplaties a leur sommet ; I’erreur
d’interprétation vient de ce qu’elles débutent par une région aplatie superficielle, dans
laquelle les grosses vacuoles ne peuvent pas pénétrer. Aussi ces vacuoles sont-clles
concentrées dans la partie la plus épaisse du « polster », 1a ou elles peuvent trouver
place ; de facto 1’épaississement correspondant forme un anneau épidermique qui
repousse et déprime le mésoderme vers I’intérieur de I’animal (Fig. 2). Ainsi, il n’existe
la en réalité qu’un seul tissu, le tissu supracoronal, qui se différencie localement en
coussinet glandulaire. En conséquence, I’hypothése selon laquelle le « polster » aurait
constitué une treiziéme et aberrante catégorie tissulaire épidermique est erronée et le
cyphonaute correspond au plan larvaire normal des Eurystomes.

LE CAS DES CTENOSTOMES

En ce qui concerne les Cténostomes, le développement des espéces perforantes est
inconnu. Celui des genres psammicoles vivant dans les fonds marins : Clavoporidae
(qui se présentent comme des Alcyonidiidae pédonculés avec une gradation et une
spécialisation dans I’évolution du pied), Pachyzoontidac et Monobryozoontidae
(qui sont sans doute aussi a rapprocher aussi des Alcyonidiidae en raison de leur
organisation) ’est ¢galement, tout comme celui de quelques familles, y compris
mineures (Bathyalozoontidae, Buskiidae, Arachnidiidae). D’autre part, nous ne
disposons que d’informations ponctuelles sur les larves d’autres familles ; ainsi n’est-
il pas certain que celles des Triticellidae finissent par posséder une coquille bivalve
en avangant en age ; celles des Victorellidae et des Paludicellidae nécessitent une
re-description.

L’orifice oral des Hislopiidae présente des analogies (ou des homologies) avec
celui des Flustrellidridae, avec transformation d’une lévre de ’orifice de fagon a
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Figure 1. Cyphonaute de Membranipora membranacea. Cellules du « polster ». x 4600.

Figure 2. Cyphonaute de Membranipora membranacea. Cellules du « polster ». x 15200.



Figure 3. Cyphonaute de Membranipora membranacea. Vacuoles du sac interne. % 4600.

Flgure 4. Cyphonaute de Membrampora membranacea Vacuoles du sac interne
(agrandissement partiel du cliché précédent). x 10600.
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former une sorte d’opercule et épaississement quadrangulaire cuticularisé des bords
aperturaux ; ces caractéres permettent de présumer qu’elles descendent d’une souche
commune. Si les Flustrellidridae présentent un type coenozoécial particulier, nous
estimons plausible I’hypothése d’une origine commune des deux familles. Par ailleurs,
les Flustrellidridae présentent, comme les Alcyonidiidae — elles sans coquille —
(et sans doute aussi les Alcyonidioidesidae et les autres familles a larves bivalves),
une musculature adductrice reliant les c6tés gauche et droit du tissu palléal (p’Honbr,
1973a). Sans doute s’agit-il 1a d’un caractére vestigiel, témoignant d’une plésiomorphie
commune entre les Alcyonidiidae et les Flustrellidridae. Enfin, les Alcyonidioidesidae
ont le méme port zoarial et la méme structure zoéciale que les Alcyonidiidae, et nous
les supposons issues d’un « tronc » évolutif commun, mais leur séparation peut résulter
de I’influence modificatrice d’un géne régulateur ou homéotique sur une partie des
rejets procédant de ce « tronc ». Nous les considérons comme proches de la base de
deux lignées évolutives divergentes, pas obligatoirement en ligne directe. La premiére
conduirait vers les Alcyonidiidae (larves columniforme 1écitotrophes) puis vers des
organismes plus complexes, ceux-ci étant concrétisées au départ par les Alcyonidium
au zoarium lobé et, enfin, aux modéles successifs d’organisation de plus en plus
spécialisés des types Cephaloalcyonidium, Clavopora, Ascorhiza, Metalcyonidium
et Pseudalcyonidium. La deuxiéme, constituée par les Alcyonidioidesidae (larves
aplaties bivalves, présumées, au moins pour certaines d’entre elles, planctotrophes),
situées (sans que ce soit nécessairement en ligne directe) dans la direction évolutive
conduisant aux Triticellidae et aux Farrellidae.

Les Vesicularines constituent une lignée phylogénétique spécialisée caractérisée
par la disparition du sac interne et 1’hyper-développement, dissymétrique vers
I’arriére, du tissu palléal (p’HonpT, 1977¢), ainsi que par 1’allongement du collet
pendant le développement embryonnaire. Ils se situent selon toute vraisemblance
dans une lignée paraphylétique des familles traitées au paragraphe précédent.

Les larves des Alcyonidioidesidae sont adaptées a la vie planctonique et sont
émises a maturité tout comme celles des Alcyonidiidae et des Flustrellidridae et
contrairement a celles des Triticellidac. Comme les cyphonautes de Cheilostomes
dont elles sont trés éloignées phylogénétiquement, les larves de Triticellidae sont
rejetées a un stade immature ; elles constituent le seul cas actuellement connu de
« ponte » a un stade encore embryonnaire chez les Cténostomes, analogue en cela a
celui des Malacostéges chez les Cheilostomes.

Rappelons enfin que les Eurystomes les plus primitifs, selon les informations
paléontologiques dont nous disposons, ont des colonies unisériées. Ce morphotype
est présenté par certains Cheilostomes du Jurassique (exemple : genre Pyriporopsis)
et différents Cténostomes, tels les Arachnidiidae, dont les larves sont inconnues et de
I’étude desquelles on peut attendre beaucoup.

La distinction entre Alcyonidiidae et Alcyonidioidesidae, impossible par des
caractéres externes mais seulement par I’anatomie larvaire (ce qui a longtemps
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conduit les systématiciens a n’y reconnaitre qu’un seul genre), illustre les regrets de
BoEero (2010) concernant I’abandon par les taxinomistes des critéres biologiques (ce
qu’il qualifie de « stupidity ») au détriment des arguments plus ou moins significatifs
apportés des molécularistes.

DISCUSSION

Les reconstitutions phylogénétiques des Bryozoaires actuellement proposées
reposent sur des critéres de calcification et de complexité de la structure et de
I’ornementation de 1’exosquelette, c’est-a-dire seulement sur une partie des
critéres diagnostiques utilisables, ceux qui relévent de la morpho-anatomie d’une
seule structure, et qui ne constituent souvent que des phénotypes révélateurs
d’apomorphies. Elles négligent les caractéres ontogénétiques discernables par des
études morphogénétiques comparées et expérimentales qui procéderaient quant a elles
de plésiomorphies.

Pour tenter de reconstituer 1’évolution d’un groupe zoologique, quel que soit son
niveau dans la classification animale, il importe de prendre en compte les caractéres les
plus variés et diversifiés (tout en sachant d’une part que 1’expression d’un méme géne
peut intervenir sur la différenciation de plusieurs caracteres apparemment non corrélés
et d’autre part que plusieurs génes peuvent intervenir en synergie sur 1’expression
d’un seul caractére) ; mais il est important aussi de connaitre et d’évaluer le « poids »
relatif des critéres pris en considération, et de ne pas accorder la méme importance
aux critéres fondamentaux plésiomorphes et aux critéres dérivés apomorphes, ceux-ci
n’intervenant qu’aux niveau des taxons de rang inférieur, donc des fins potentielles
de lignées. Plus un critére est significatif par rapport a d’autres, plus il intervient
précocement en début de lignée phylogénétique a 1’intérieur du groupe zoologique
considéré, de toute fagon, le plus tot possible avant sa ramification et sa diversification
évolutive ; il concerne alors un nombre ¢élevé de taxons et d’organismes et s’avere
déterminant. L’étude de 1I’ontogenése d’un groupe d’animaux précéde et nous semble
devoir prédominer sur celle des caractéres apparus plus tardivement au cours de sa
phylogenése et sa diversification pendant 1’évolution, quels que soient les facteurs
intervenant alors sur celle-ci au travers de ses ramifications. Toutefois, une phylogénie
doit reposer sur la prise en compte intégrale de ’ensemble des résultats fournis
par tous les moyens d’étude des organismes incriminés, méme si leur « poids »
doit étre quantifi¢ et relativisé par la suite, et non pas sur la seule considération de
ses apomorphies tardives ne reposant que sur un nombre restreint de parametres
comparatifs, la priorité revenant aux plus ancestraux. Dans le cas des Bryozoaires,
fonder une reconstitution évolutive de ce groupe sur la seule considération des
caractéres squelettiques ne peut que s’avérer insuffisant, a plus forte raison quand il
s’agit d’organismes non fossilisables comme les Cténostomes ; ¢’est un choix trop
aléatoire pour permettre d’apprécier cette phylogénie dans toute sa plénitude.

La diversité du « monde » des Bryozoaires s’est progressivement révélée, au
cours des générations de chercheurs, d’une grande richesse de morphotypes zoéciaux
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et zoariaux, de modeéles de métamorphoses et de morphogenéses, aux conséquences
inimaginables pour nos prédécesseurs. Ils sont obtenus et s’expriment par des voies
morphogenétiques nombreuses et variées, mais qui conduisent toutes a édifier une
loge fondatrice d’une structure uniforme, 1’ancestrula ; ceci indépendamment des
vicissitudes et des complications morphogénétiques au terme desquelles elle a
été ¢laborée. Les colonies de Bryozoaires qui en dérivent peuvent étre sessiles,
planctoniques, mobiles, pélagiques ou benthiques, parfois dotées d’un mouvement
d’ensemble coordonné comme dans le cas des Lunulitiformes. Si les colonies de
certaines familles peuvent étre uniquement dressées ou exclusivement encrotitantes,
les deux ports coloniaux peuvent coexister a I’intérieur d’une méme famille. Ce port
peut méme dans quelques cas, et en particulier chez les Cyclostomes, varier en fonction
des conditions de milieu pour une espece donnée. Les critéres morphologiques peuvent
donc ne pas constituer toujours (et seuls) un critére irréfutable de classification et de
détermination.

Les stolons, les formations pseudostoloniales et les rhizoides ne se rencontrent que
de fagon sporadique dans les différents grands taxons de Bryozoaires, et ne constituent
pas en eux-mémes des critéres systématiques suffisants. En revanche, la région du
stolon qui posséde la capacité de bourgeonnement des autozoécies (Vésicularines)
peut varier topographiquement et en longueur selon les espéces d’un méme genre.
La présence d’un gésier est significative, car constituant un caractére exceptionnel
spécifique de quelques familles de Cténostomes et de Cheilostomes. Selon les
taxons, notamment chez les espéces calcifiées, les épines frontales ont des relations
différentes avec la zoécie sur laquelle elles sont implantées, se formant ou non a partir
du cadre zoécial, qu’elles soient creuses ou non et, dans le premier cas, susceptibles
de renfermer un diverticule épidermique sinon ccelomique, ou de constituer une
coénozoécie indépendante de la loge-mére qui les porte. Il résulte de ces quelques
exemples que la compréhension des grandes directions et des étapes de 1’évolution
des Bryozoaires doit donc originellement reposer sur la biologie du développement ;
ceci méme si 1’étude des morphologies zoariale et zoéciale permettent de 1’affiner
dans le détail, en témoignant du rayonnement évolutif qui concrétisera dans la suite de
I’évolution la richesse génétique potenticlle des lignées correspondantes.

11 est possible, sur de telles bases, de rectifier des apparentements, artefactuels ou
artificiels, entre taxons et reposant sur des convergences ou des caractéres apomorphes
en restaurant a la juste place, fondamentale, les caractéres biologiques. Ceux-ci
résultent d’une dynamique en constante évolution, alors que les critéres apportés par
la paléontologic sont statiques, figés et partiels, sans référence au développement
actif, a I’anatomie et a la cytologie comparées. Il ne faut quand méme pas oublier que,
dans d’autres groupes zoologiques, 1’anatomie apporte des arguments essentiels (par
exemple dans la systématique et la phylogénie des oiseaux, ou pour suivre I’origine et
la diversification des Insectes a partir de lignées de Crustacés).

En conclusion, la diversité des Bryozoaires ne peut se comprendre qu’au travers
de I’étude de leur développement pré-ancestrulaire, et leur phylogénie s’explique dés
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I’abord par la diversité exceptionnelle des modéles ontogénétiques présents dans ce
groupe ; a partir de ces mod¢les biologiques, s’ouvre une perspective de thématiques
descriptives et expérimentales d’une richesse exceptionnelle. Les Bryozoaires
proposent et présentent un panorama de recherches d’avenir largement ouvertes aux
chercheurs, allant de I’embryon vers la larve et, au-dela, en direction la métamorphose.
Les Bryozoaires constituent certainement 1’un des matériaux biologiques et I’un des
modeles les plus propices pour établir une classification rationnelle et phylogénétique
sur I’ontogénie et la morphogenése d’un groupe zoologique ; mais ils représentent
aussi un matériel expérimental prometteur aux possibilités encore trés insuffisamment
explorées.

CONCLUSION

Une classification phylogénétique des Bryozoaires peut se concrétiser comme
suit en fonction des connaissances sur les différentes étapes de leur développement,
du moins a partir de ceux d’entre eux qui constituent des modéles biologiques
suffisamment bien connus.

- Les Phylactolaemates, vivipares et sans émission de larves, constituent une
lignée paraphylétique indépendante.

- Les Bryozoaires larvipares et présentant une métamorphose larvaire
constituent eux-mémes deux lignées paraphylétiques d’un rang inférieur : les
Stenolaemates (en extrapolant, peut-étre témérairement, les informations acquises
sur les seuls Cyclostomes) et les Eurystomes. Ces derniers sont eux-mémes
polyphylétiques, scindés, en raison de la nature chimique de leur tégument, en
Cténostomes (chitineux) et Cheilostomes (calcaréo-chitineux).

- Chez les Cheilostomes, il est possible que la calcification ait été acquise a
deux reprises, dans deux lignées distinctes, d une part par les Malacostéges et peut-étre
les Scrupariines, d’autre part par les Neocheilostomidea, la constitution larvaire de ces
derniéres paraissant plus proche de celle des Cténostomes supposés les plus primitifs
que de celle des Malacostéges. Sur des critéres imaginaux, les Neocheilostomidea (a
I’exception de quelques taxons énigmatiques, comme la famille Aeteidae, laissés en
dehors de ce systéme) ont été scindés en Flustrida et Ascophorida. Chez ces derniers,
les quatre grandes subdivisions reconnues ou confirmées par Gorbon (1989) graduent
les différentes grandes étapes de leur évolution apomorphe.

- Le cas des Thalamoporellidae (Cheilostomes, Flustrida), dont le mode de
formation de 1’ovicelle est déja particulier, demeure par ailleurs problématique en
raison de ce que nous connaissons de sa morphologie larvaire présumée ; la place
d’insertion de ce groupe dans la classification demeure discutable et a reconsidérer.

- La partition des Cyclostomes en deux lignées évolutives (en raison, chez
I’'une, de la dissociation puis de la reconstitution du jeune embryon et, chez 1’autre,
du maintien de son intégrité) a-t-elle une signification phylogénétique en permettant
de reconnaitre deux lignées évolutives ? N’y en aurait-il pas davantage, compte tenu
de la diversité des Sténolaemates ? Le port de la colonie est par ailleurs tout a fait
différent dans ces deux modeles.
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Phylactolaemates
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Figure 5. Proposition de reconstitution phylogénétique, limitée aux groupes de Bryozoaires dont
le développement est convenablement connu (sans tenir compte de leur rang taxinomique) (la longueur
relative des branches, adoptée pour la clarté de I’illustration, n’a aucune signification quantitative).
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- Les ordres de Cténostomes constituent un véritable puzzle. Certains d’entre
eux ont des larves « classiques », d’autres bivalves avec des aberrations anatomiques,
d’autres présentent des nécroses ou des différenciations particulieres de certains
organes ; quelques-unes ont une morphologie intermédiaire entre le modéle normal
et le modéle cyphonaute, avec ou sans coquille. Ce groupe a di faire I’objet d’une
considérable diversification et d’un buissonnement évolutif trées complexe durant les
temps géologiques ; mais 1’absence de fossiles nous interdit toujours d’en reconstituer
I’histoire.

- Les Alcyonidiidae et les Alcyonidioidesidae se situent vraisemblablement
vers le point de départ de deux lignées évolutives divergentes ; la différenciation
de I"une ou I’autre d’entre elles est peut-étre survenue sous I’effet d’une mutation
drastique (génes régulateurs ou homéotiques ?). La musculature transversale des
Alcyonidiidae (sans coquilles) est 1’équivalent d’une musculature intervalvaire
et traduit leur plus grande parenté potentielle avec les Flustrellidridae qu’avec les
Vésicularines.

La classification présomptive qui résulte de ces considérations (Fig. 6) est
fondée sur une analyse récemment publiée ici-méme (p’HonpT, 2018) et differe donc
par certains cotés de celles que nous avions précédemment proposées (p’Honpr,
1986, 2010) et dans lesquelles nous accordions un place plus importante et plus
centrale aux Hislopiidae dans le déroulement de I’évolution des Bryozoaires. Elle
devra évidemment étre confrontée a 1’épreuve des faits lorsque nos lacunes dans
la connaissance du développement de certaines lignées de Bryozoaires auront été
comblées. Mais elle semble la plus rationnelle dans 1’état actuel des données encore
partielles dont nous disposons.
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