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COMPOSITION CHIMIQUE COMPAREE
DES FORMATIONS SQUELETTIQUES
CHEZ LES LOPHOPHORIENS ET LES ENDOPROCTES,

PAR

Ch. JEUNIAUX.

L’auteur fait le point des connaissances actuelles sur la compo-
sition chimigquwe des formations amhistes exosquelettiques chez
les différentes classes de Lophophoniens (Phoronidiens, Bryo-
zoaires, Bctoproctes, Brachiopodes) ct chez les Endoproctes. Des
dommées précises somt disponibles en ce qui concerne les sels
miméraux et la chitine, & la fois sur le plan quantitatif et sur le
plan qualitatif. La fraction protéique, souvent trés importante, est
beaucoup moins bien connue, saufl dans le cas des Brachio-
podes,

Comparative chemical composition of cuticular and shell
structures in Lophophorates.

Diata concerning the chemical composition of exoskeletal struc-
tures in Lophophorates (Phoronida, Bryozoa, Brachiopoda) and
in Entoprocta are presented and discussed, The inorganic compo-
sition is generally well established, as well as chitin distribution
and quantitative importance. Proteins, which ave often the most
abundant constitwants, are poorly knowmn, except in the case of
Brachiopod shells.

1. — Introduction,

La connaissance de la nature chimique exacle des slruclures
anhistes (cuticules, squelelles, coquilles, lubes, ete...) est d’un inté-
rét évident pour les zoologisles, non seulement pour comprendre les
particularités de la physiologie el la biochimie de chaque groupe,
mais encore dans un bul phylogénélique. Moyennant diverses pré-
cautions, on peul, en effet, et dans certaines limites, utiliser 'argu-
ment de la composition chimique pour confirmer les caractéres
d’homologie de diverses structures, el pour discuter la parenté phy-
létique des organismes qui les fabriquent (JEuN1AUX, 1975).

C’est également une information indispensable si 'on veut siluer
correctement chaque espéce animale dans son écosystéme, el évaluer
I'importance et la nature des interventions de chaque espéce dans le
cycle biogéochimique de chaque ¢lément biogene.
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Il est done ulile de faire le point de nos connaissances 4 ce sujet
dans le phylum des Lophophoriens, méme si cela doit nous conduire,
souvent, & souligner notre ignorance. Nous nous attacherons plus
spécialement A clarifier la question de la distribution et de la loca-
lisation de la chitine dans ce phylum, auquel nous comparerons
celui des Endoproctes.

9. — Quelques précisions d'ordre technique préalables,

a) LA CHITINE.

Pendant longtemps, seule la composition minérale des structures
exosqueleltiques a pu étre analysée sans trop de peine. La difficulté
inhérente 4 lidentification des maliéres organigues, par contre, a
conduit beaucoup de zoologistes, et de paléontologues a forliori, a
déerire les structures anhystes cuticulaires et squelettiques par (_ie‘s
qualificatifs imprécis, tels gue « corné », « cartilagineux », « Ch.ltl-
neux », « chitinoide », « pseudochitineux », etc. Nombre de traités
généraux se contentenl encore de ces termes descriptifs. D’approxi-
mation en approximation, on en est arrivé 4 dénaturer le sens de cer-
tains termes. Ainsi, « chiline » est devenu synonyme de « structure
anhyste dure » et les entomologistes, nolamment, employent encore
souvent le terme « chitinisé » pour « scléritié ».

Cette confusion, dénoncée déji par RICHARDS {(1951) el HymaN
(1958), ne pouvait élre levée que par une analyse c'himique_}'igou—
reuse, L’histochimie est en effet d'un pidtre secours en la maliere, la
seule réaction relativement spéeifique étant celle dite « du chito-
sane » (ou « chitosane - iodine color test » de CAMPRELL, 1929). Cefte
méthode donne malheureusement des résultats décevanis quand il
s’agit de structure contenant peu de chitine. Le test du cr:hitosane n'a
jamais permis de découvrir la chitine du kyste des Ciliés, par exem-
ple (BUsSERS et JEUNIAUX, 19733, ni celle de 1a nacre des Mc:llusques
(JruNiavux, 1963), mais donme parfois des colorations gqu’on peut
interpréter comme positives avec certaines structures dépourvues
de chifine {SunparA-RajuLu et al, en préparalion). .

La mise en évidence et le dosage rigourenx de ia ‘S\UIbs:tanJc‘e orgai-
que 4 laguelle on doit réserver le nom de « chitine » ‘(c’f.:sstaa-_(}u'-e un
haut polymeére linéaire d’unités de N—acéty}—D—glucosa;;mnez lidges par
des ponts B-1,4 glycosidiques) peuvenl étre réalisés grace a une mé-
thode enzymatique (JEUNIAUX, 1963, 1963). Cetle méthode est basée
sur 2 réactions hautement spécifiques : une réaction d’hydrolyse
enzymatique, el une réaction colorimétrique du produit ﬁqal de
Phydrolyse enzymatique. Plusienrs conditions sont toutefois Te-
quises pour Papplication correcte de celle méthode 3 la structure éiu-
diée doif étre an préalable traitée de maniére & « démasquer » toute
la chitine, et la rendre accessible a I'action hydrolytique des chiti-
nases purifides (distinection d’une fraction « chitine Iibre » et « (:,h1—
tine lide » : JEUNIAUX, 1963, 1064, 1965) ; les chitinases doivent é&tre
rigoureusement purifiées ; le milieu d’incubation enzymatique doi{
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étre complété par des chifobiases, ef échantillon doit éire soumis
éventuellement &4 plusieurs traitements enzymaliques successifs.

Moyennant ces conditions, ]a méthode enzymatique permet non
seulement de metire en évidence, mais anssi de doser 1a chitine dans
une structure anhiste, et d’en exprimer la leneur par rapport an
poids sec, total ou déminéralisé, de la structure étudiée.

Si le matérie! disponible est (T‘g’t“f‘op petite taille ou trop peu abon-
dant pour permettre une pesée préalable correcle, on peut se con-
tenter d’un test enzymatique gualitatif, c’est-a-dire observer la disso-
lution de la structure étudiée (aprés démasquage préalable de la chi-
tine) dans une solution de chitinases purifiées (sans dosage consé-
cutif des produits d’hydrolyse}.

Une agtre méthode permet de déeeler la présence de chitine avec
une assez grande spécificité : ¢’est 'analyse du specire de diffraction
des rayons X (Ruparw, 1955), mais de toute facon, cetle méthode
n’est nullement quantitative.

Précision que le qualificatif de « chitineux » esl utilis¢ dans la
présente revue pour désigner ume structure dont la matrice organi-
que contient de la chitine, si pen que ce soit. Ce ferme n’implique
nullement qu’il puisse s’agir d'une structure enticrement constituée
de chitine ; on n’en connait d’ailleurs pas,

b} PROTEINES.

Si la présence de protéines aun sens large est facile 4 melire en
évidence, ¢’est une donnée qui n’a évidemment pas de signification
en biochimie comparée et en chimiotaxonomie. L’identification de
la nature des protéines concernées nécessite des méthodes biochi-
miques fines, notamment 'analyse des acides aminés constitutifs, et
si possible leur séquence, par chromatographie sur colonne échan-
geuse d’ions. Ces méthodes ne sont pas d’un usage difficile, mais elles
ne peuvent donner de résultais valables que si on les applique a des
protéines préalablement isolées et purifiées, ou du moins 4 des strue-
tures morphologiques définies ef isclées (Jruniaux, 1975). Dans le
cas d’Tnvertébrés de petite taille, comme la plupart de ceux gue nous
étudions ici, ces conditions sont rarement rencontrées, et les infor-
mations concernant la fraction protéique des structures anhistes
des Lophophoriens sont peu abondantes el peu précises, sauf dans le
cas de la coquille des Brachiopodes.

Cette introduction était nécessaire pour situer le probleme & son
niveau technique. Sachant done dans quelles limifes une étude com-
parée de la composition chimique des cuticules et structures sque-
leitiques peut étre envisagée 4 I'heure actuelle, examinons les diffé-
rentes classes de Lophophoriens, et voyons g'il est possible de déga-
ger quelques conclusions d’ensemble. Nous compléterons ce tour
d’horizon par les Endoproctes, en raison des hésitations qui ont long-
temps prévalu au sujet de leurs relations avec Jes Ectoprocies.
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3. — Les Phoronidiens.

Le tube que sécrétent les Phoronidiens est d’aspect parcheminé ;
des débris et des grains de sédiment y sont souvent enrobés. (e fube
est séerété par des cellules glandulaires d’origine épidermique. Le
corps de Vanimal ne porfe ni cuticule ni soies, ni anlres formations
anhistes d’aucune sorte,

Les tubes de Phoronis pallida et de Phoronopsis viridis, étudiés
par HyManN (1958), donnent un résultat nettement positif au test du
chitosane. La présence de chifine a été confirmée par la méthode
enzymatique, appliquée A des tubes de Phoronis hippocrepia (JEU-
N1AUX, 1963). La chitine totale constitue en moyenne 13,6 % du poids
de matiére organique, Par contre, la chitine libre ne représente que
1,7 % du poids de matiére organique, soil 12,5 % de la chitine totale.
La majeure partie de la chitine est done « masquée », ef pourrait
atre lide 4 des protéines, puisque la dégradation des protéines par la
soude a chaud rend la chitine accessible a4 l'aclion des chitinases
purifiées. On ne posséde aucune donnée sur les auires constituants
organiques du fube.

11 convient de souligner la profonde différence de composition chi-
mique entre le fube des Phoronidiens el cenx des Polychétes séden-
taires tubicoles, pourtant morphologiquement et fonclionnellement
comparables. Chez les Polychétes, les tubes calcifiés ou non, sont de
nature protéique ou mucoprotéique, et ne contiennent jamais de chi-
tine (VOVELLE, 1965 ; DEFRETIN, 1971). Par conlre, Ie tube des Pogo-
nophores est bien de nature chitinoprotéique (FOUCGART, BRICTEUX-
GREGOIRE et JEUNIAUX, 1968), mais il ne faut voir 14, A4 notre avis,
qu'une convergence dans I'utilisation d’un matériel organique dont
la biosynthése est trés répandue au niveau des cellules épidermiques
des Invertéhrés Diblastiques, Peendocelomates et Spiralia.

4. — Les Bryozoaires Ectoproctes.

L’ectocyste des Bryozoaires Ectoproetes est homologue d’une cuti-
cule. Seul, Iectoderme du cystide séeréte cette caticule, le polypide
restant tonjours nii.

a) DISTRIBUTION ET IMPORTANCE QUANTITATIVE DE LA CHITINE.

Libbye Hyman (1958) a rappelé tous les essais des auteurs qui ont
cherché A identifier 1a chitine chez les Ectoproctes par diverses tech-
niques histochimiques. Utilisant systématiquement le test du chito-
sane, Hyman (L.c.) a étudié la localisation de ce polysaccharide chez
3 espéces de Phylactolemes (Plumatella emarginata, P, repens et Fre-
dericella sultana), chez un Gymnoléme d’ean douce (Paludicella arti-
culata), chez 5 espéces de Ciénostomes (appartenant aux genres
Amathia, Anguinella, Zoobotryon et Aleyonidium) et chez 10 espéces
de Chilostomes (appartenant aux genres Aefea, Bugula, Schizopo-

Chilostomes

Cténostomes

Cycle-
stomes
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rella, Thalamoporelle, Membranipora, Conopeum, Hippothoa et
Parasmitiing). Elle conclut de cectte étude que, chez toutes ces
espéces, « Pexosquelette tont entier est constitué de chitine », v com-
pris, chez les Chilostomes, les aviculatres, Popercule et la membrane
frontale. Seul, le Cycloslome Crisia eburnea donna un résultat néga-
tif, que Hyman se garda cependant de généraliser, soubaitant que
d’autres espéces pussent étre analysées auparavant.

Travaillant sur Bugula turbinata (Chilostome), et employant le
méme test du chifosane, SCHNEIDER (1957, 1958) arrivait aux mémes
conclusions quant 4 la présence de chitine dans Tectocyste de cette
espéce,

Un doute quant & la nature de la trame polysaccharidique persis-
tait néanmoins aprés les travaux de SAUDRAY et BOUFFANDEAU (1955,
1958), qui, analysant plusieurs espéces (Flustra foliacea, Bugula tur-
binata, Membranipora membranacea) croyaient devoir conclure que
Iectocyste contient une subslance « qui présente de nombreuses res-
semblances avec la chitine, mais n’en est certainement pas, sa teneur
en azote étant irés supérieure a celle de la chitine des arthropodes
considérée comme chitine de référence » (Le., 1958). Le résidu inso-
luble aprés traitement par une lessive de polasse 4 chaud contenait
en effet 10.2 & 10.7 % d’azole.

Nous avons cependant pu confirmer définitivement la présence de
chitine « authentique » dans I'ectocyste des Bryozoaires Ectoproetes
au moyen de nolre méthode enzymatique, appliquée 4 3 espéces de
Chilostomes (Jeuniavx, 1963). Par la méme occasion, nous avons
montré la présence de chitine chez un Cycloslome (Crisia denticu-
lata), majs en faible quantité (1.5 % du poids sec décaleifié), ce qui
peut expliquer le résuliat négatif obtenu par Miss HymaN en appli-
quant le test du chitosane, beaucoup moins sensible.

Sur le plan quantitatif, les premitres données sont dues aux tra-
vaux déja cités de SCHNEIDER ct de SAUDRAY el BOUFFANDEAU.
ScuneEr (1957, 1958) oblient une proportion de chifine égale &
environ 10 % du poids décalcifié, chez Bugula turbinata. SAUDRAY
et Bourranpravu (1958} donnent des valeurs comprises entre 15 et
20 % du poids décalcifié chez Flusira foliacea, Membranipora mem-
branacea et Bugula sp ; ces valeurs sonl assurément anormalement
élevées, et probablement dues & des résidus de proléines Iiés 4 la
chitine, comme le suggére la haute teneur en azole du résidu inso-
luble aprés traitement par KOH.

En utilisant la méthode enzymatique plus rigoureuse, nous avons
constaté (JEUNIAUX, 1963), pour 3 espéces de Chilostomes, que la
proportion de chitine éfail relativement basse {de 3.4 mg pour
100 mg de poids déealcifié chez Scrupocellaria reptans 4 6.4 mg/
100 mg chez Cellaria fistulosa). Dans un iravail, actueliement sous
presse, en collaboration avec Mademoiselle RADERMACHER, nous
avons repris, au moyen de la méthode enzymatique, Pétude quantita-
tive de la participation de la chitine 4 la constitution de la matrice
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organigque de UTectocyste des Bryozoaires Gymnolémes, chez
18 espéces différentes. Ces résultals, condensés dans la figure 1 ol
apparait également le taux de calcification, confirment que la quan-
tité de chitine est trés faible chez tes Cyclosiomes, faible et de valeur
assez constante dans Pensemble des Chilostomnes (entre 2.5 ef 4.5 mg/
100 mg de matidre organique séehd).*Chez les Cténostomes, 1a pro-
portion de chitine semble plus variable. Elle passe de 2 4 2.5 % chez
les Aleyonidiidae & 8.5 9% chez un Vesiculariidae. Il faunt évidemment
rappeller que ces résultals quantitatifs sont exprimés par rapport au
potds sec total du bryaritin entier ou an poids de matiére organique
séche apres décalcification. Ces poids de référence comprennent done
non seulement le poids de ectocyste, mais aussi celui de tout ou
pariie des tissus vivanis. Les valeurs présentées dans le tableau I
sont donc des valeurs par défaul.

On n’observe done aucune relation directe entre la proportion de
chitine et le degré de calcification. De méme, le caractére particulier
de Pectocyste des Alcgonidium, de consistance gélatineuse, n'est pas
en relation avec un taux de chitine notablement différent de celui des
aulres espéces, Il est done évident que c’est au niveau d’autres com-
posanls organiques qu’il faudra chercher 'explication des particu-
larités de structure et de consistance du support squelettique du
bryarium.

En conelusion, la distribution de la chitine est donc tout i fait
générale chez les Bryozoaires Ectoproctes; ce polysaccharide ne
participe toutefois que dans une faible mesure (1 4 9 %) a I'édifica-
tion de Ia matrice organique des ectocystes.

Ajoulons enfin que les proportions de chitine libre semblent varier
considérablement, non senlement d’une espéee i 'autre, mais au sein
de la méme espéce, d’un échanltillon 4 'auire (RADERMACHER et JEU-
NIAUX, en préparation). Il est possible que le taux de chitine libre
varie avec I'age des cyslides.

b) PROTEINES.

Compte tenu de la faible quantit¢ de chitine identifiée dans la ma-
irice organique, on a admis volontiers que la fraction protéique de
lectocyste devait étre importante, mais celle-ci n’a d’abord fait
I'objet que d’observations histochimiques (BorIn, citée par Bonin et
PreENaNT, 1968 ; Lutavun, 1961}, D’aprés Gasser (1962), les couches
superficielles de V'ectocyste des Phylactolémes présentent une réac-
tion chromaffine suggérant Vexistence de protéines tannées par des
composés phénoliques, ce que BoBIn et PRENANT (1968) retrouvent
chez divers Gymnolémes. Pour KrisHNan et Rasuru (1965), les pro-
téines de 'ectocyste de Scrupocellaria bertholeti seraient constituées
de collagéne,

I1 n’est pas étonnani de constater que 'analyse chimique des pro-
téines cuticulaires des Bryozoaires n’ait guére lenté les chercheurs :
il est en effef presque impossible de préparer, en quantité apprécia-
ble, des ectocystes débarrassés des tissus vivants.

ta
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Dans un volumineux travail consacré surtout a la fraction miné-
rale, SCHOPF et ManHEIM (1967}, paléonlologues, publient cependant
les premiéres informations quantitatives concernant la composition
en acides aminés de la composante protéique de plusieurs espéces
actuelles, sur la base d’analyses réalisées par E. T. Drcens. Ces
auteurs reconnaissent que les analyses portent & la fois sur les sque-
lettes et les polypides, mais admettent néanmoins que la majeure
partie des acides aminés dérive du squelette « because polypides re-
mained in only a small percentage of the individual skelelons ». Clest
évidemment faire bon marché des tissus vivanis (ectoderme, méso-
derme, funiculaire,...) des cystides.

Les résultats publiés par ces auteurs sont de ce fail difficiles a
interpréter. 11 faut tenir compte d'ailleurs d’une variation relative-
ment importante d’un échantillon & I'autre pour une méme espece.
Chez Parasmittina nitida, par exemple, le pourcentage molaire (c’est-
i-dire le nombre de résidus d’acides aminés pour 100 acides aminés)
varie de 16.3 4 21.8 pour lacide aspartique, de 10.9 a4 17.2 pour
Pacide glutamique, de 2.0 4 4.6 pour P'arginine ; d’autres acides ami-
nés par conire sont plus stables.

On peut cependant relenir les faits suivants :

a) On ne trouve de 'hydroxyproline (1.3 moles/100 moles) que
chez Bugula simplex, ce qui suggére la présence de collagéne {(ce que
proposent aussi KrisunaN et Rasuru, 1965, pour Serupocellaria ber-
tholeti),

b) La composition en acides aminés des protéines de Bugula sim-
plex et de Tubulipora liliacea est relativement semblable : la glycine
est 'acide aminé le plus abondant (13 4 17 mbles/100 moles) suw1.de
Iacide aspartique (10 & 12.5), Pacide ghutamique (9 a 11), Palanine
(8.8 4 9.4), 1a sérine (5.8 & 10.0), Par conlre, Parasmittina nitida se
singularise par des proportions plus élevées de l’acid‘e aspartique
(16.3 4 22) et peut étre anssi de l'acide glutamique (10 a 17).

¢) Les acides aminés soufrés (cystéine et méthionine) sont pré-
sents, bien gu’en faible quantité (0.5 & 2.5 moles/100 moles dans
chaque cas).

Les aufres conclusions proposées par ces auleurs, suggérant une
relation de la composition en acides aminés avec le degré de calcifi-
cation, nous paraissent pour le moins prématurées.

Plus intéressante est analyse réalisée par Hunr (1972) sur Flus-
tra foliacea, car 'ectocyste a é1é soigneusement débarrassé des ['l'SSUS
et des détritus par un traitement prolongé aux ultrasons. Les 1'e§.u]-
tats montrent une haute proportion de glycine (28.5 méles/100 méles
d’acides aminés) : viennent ensuite acide aspartique (14 moles/100)
et Pacide glutamique (10.4 moles/100), suivis par la sérine (8‘.8). et
I’alanine (8.4). Aucune lrave de cystéine, de méthionine ni d’histidine
n’a pu étre décelée. 11 s’agil done de scléroprotéines, bien -oaract_éri-
sées par la haule feneur en glycine ot par Uimportance des acides
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aminés non polaires, mais qui différent néanmoins des autres pro-
téines de structure des cuticules et coquilles d’'Invertébrés, y compris
celles des coquilles de Brachiopodes, soit par la haute tencur en gly-
cine, soit par la haute tencur en acides aminés dicarboxyliques.

Sur la base do dosage des acides aminés, Hunt (1972) estime que
la fraction proféique constitue 14 %, du poids de Pexosquelette de la
colonie, ce qui représente 93 % de’fa matrice organique.

Soulignons enfin que 'on ne sait rien de I'existence éventuelle de
phénoménes de tannage quinonique, si ce n’esl fa réaction argenta-
ffine observée par Gasser (1962) chez les Phylactolémes.

¢) MINERALISATION.

Cet aspect de 'analyse chimique du bryarium a fait I’objet d’'une
revue approfondie de la part de ScHorr et MaNHEIM (1967). Nous
tenferons ici une courte synthése des données principales.

Chez les Phylactolémes, Pectocyste n’est pratiquement pas miné-
ralisé.

Chez les Gymnolémes, les Cténostomes sont econsidérés comme non
caleifiés, mais il est préférable de dire qu’on n’y connait pas de cris-
tallisations calcitiques caractérisées (BomiN et PRENANT, 1068),
encore que KRARPELIN (1887) parle de grains de carbonale de cal-
cium dans la paroi de Paludicellu, et que Lomas (1889) aurait
observé des spicules caleaires dans la masse « gélatineuse » u brya-
rium d’Alcyonidium gelatinosum. De toute maniére, le bryarinum
des Ciénostomes contient des quantités variables (mais toujours
inférieures 4 25 % du poids sec) de carbonates et de phosphates de
calcium et de magnésium, peut-étre aussi de sulfates de caleium
(CLARKE et WHEELER, 1922 ; SAUDRAY et BouFFaNDEAU, 1068).

L’ectocyste des Cyclostomes est toujours fortemenl minéralisé
(en moyenie : 97 % du poids sec total sont dus aux sels minéraux).
D’aprés CLARKE et WHEELER (1922), il s*agil presqu’exclusivement de
CaCO, chez Frondipora verrucosa, mais, chez d’autres genres (Crisia,
Idmonea, Tubulipora) on trouve de 4 4 5 % de MgCO, et 0.4 2 0.6 %
de SrCO; (ScHOPF et MANHEIM, 1967).

Ce sont évidemment les Chilostomes qui ont été le plus étudiés.
Dans leur synthése des nombreuses données disponibles, ScHopF et
ManHEIM (1967) proposent de distinguer, outre les Bryozoaires
non ou trés pen minéralisés (Phylactolémes et Cténostomes)
(¢« Groupe I »), les Bryozoaires dont le taux de minéralisation se situe
entre 50 et 756 % (« Groupe I »), et ceux chez lesquels ce taux dé-
passe 76 % (« Groupe HI »). Suivani ces auteurs, le < groupe I »
comprendrait surtout des genres dont le bryarium est dressé et rami-
fié (« bushlike » ; exemple : Bugula) ; la fraction minérale comporte
du CaCO; vniquement sous forme de calcite, ainsi que des phos-
phates en quantité appréciable. La quantité¢ de MgCO, est relative-
ment élevée (94 13 %) tandis que la teneur en 3rCO; ne dépasse pas
0.5 %. La présence de sels de Fe dépend principalement des condi-
tions du milien.
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Le « groupe III » comprend, outre les Cyclostomes, les Chilostomes
les plus calcifiés « that require free stable surfaces for growth s
(Cryptosula, Flustra, Membranipora, Parasmittina, Schizoporella,
ete.). Le €aCO, existe soit sous forme aragonitique, soil sous forme
calcilique. En général, la teneur en phosphales y est plus faible. On
y trouve égalemenl SrCO, el MgCO,, dont les proportions varient
suivant la nature cristallographique du CaCQ, : les exosquelettes
purement aragonitiques contiennent plus de SrCO; (= 14 %) et
moins de MgCO, (+= 0.6 %) tandis que 'on constate 'inverse dans les
exosquelettes purement ealeitiques.

La localisation des dépdts minéraux a fait 'objet de conlroverses.
Il semble bien (BoBIN ef PRENANT, 1968) que la cuticule minéralisée
est recouverte d’'une pellicule externe non calcifiée, et que le calcaire
oceupe toute I'épaisseur de la couche profonde, du moins chez Elec-
tra perticillata, sauf au niveau de Varéa membrancuse.

d) STATOBLASTES.

L’enveloppe des statoblastes est un autre type de structure
anhiste, propre aux Phylactolémes ; elle est élaborée par des celinles
ectodermiques. L'enveloppe des statoblastes est réputée de nature
chitineuse. C’est ce que semble confirmer l'observation de Hyman
(1958) qui constale que le «flotteur » de Pectinatella magnifica
résiste 4 un traitement par KOH saturé 4 160°C, et donne une réac-
tion nettement positive au test du chitosane. La méthode enzyvma-
tigue montre toutefois que la temeur en chitine est faible (0.5 4
0.6 % du poids total des statoblastes de Plumatella repens (GOETHALS
et Voss-FoucanT, en préparation).

4, — Les Brachiopodes.

La subdivision de la classe des Brachiopodes sur la base des rela-
tions mécaniques entre les deux valves sépare également deux types
d’organisation chimique nettement distincts. Les Articulés ont une
coquille bivalve fortement calcifiée par du {(2aCOy, et dont 1a malrice
organique ne représente que 0.5 % du poids ; elle est de nature pro-
téique et ne conlient pas de chitine. Au contraire, les Inarticulés ont
une coquille bivalve moins fortement minéralisée, contenant surtout
des phosphates de caleium ; la matiére organique représente prés de
35 % du poids, dont prés d’un tiers est constitué par de la chiline
(sauf dans une famille). Examinons plus en détail les particularités
chimiques de ces deux types de coquilles et des aulres formations
anhistes de I'ectoderme.

a) VALVES COQUILLIERES.

I’absence de chiline dans les valves coquilliéres des Arficulés est
connue depuis longtemps sur la base de la réaction négalive au test
du chitosane (WesteRr, 1910 ; Kunikg, 1925 ; HyMan, 1958}, Ces
observations on! ¢té conlirmdées par P’ahsence de libération d’acétyl-
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glucosamine sous I'action des chitinases purifiées (Jeuntaux, 1963),
Les faibles valeurs de glucosamine observées par Jope (1965) dans
des hydrolysats acides ne peuvent pas étre interprétés comme indi-
quant nécessairement la présence de traces de chitine, la glucosa-
mine pouvant provenir d’antres constituants organiques. '

Par conltre, la composition de la coguille des Inarticulés est moins
homogéne, Au moyen du lest du cBitesane, HymaN (1958) a confirmé
I'opinion classique au sujet «le la nature chitineuse de la coquille de
Lingula sp., et obtinl également un résultat positif avec celle de
Discinisca lamellosa. Par contre, le test du chitosane reste négalif
avec la coquille de Crania anomala.

Nous avons confirmé la présence de chitine dans les valves de
Lingula anatina par 1la méthode enzymatique ; la proportion de chi-
tine est de 7.84 % du poids sec tofal, soit 29 % du poids de la matidre
organique, ce qui est remarquablement élevé.

Pour autant que la glucosamine dosée par chromatographie dans
des hydrolysats acides de coquilles (JopE, 1963) puisse étre attribuce
2 la chitine, on peut calculer des proportions de chitine du méme
ordre de grandeur pour Glottidia pyramidata, et des quaniités 2 &
5 fois plus faibles chez Discinisca lamellosa. Les hydrolysats de
coquilles de Crania anomala contiennent lrés pen ou pas de gluco-
samine.

La chitine de la coquille se présente sous la forme cristalline B
(RupaLL, 1955). Elle est présente au niveaun de la couche principale
comme au univeau du périostracum, oll PETERS (1967) a montré
‘existence d’un réseau de microfibrilles chitinoprotéiques.

La fraction protéique des coquilles a été étudiée de facon treés
approfondie par Margaret JopE (1967 a et b ; 1969 ; 1973 ; 1977).
La majeure partie de celte fraction protéique peut élre mise en solu-
tion dans I'urée 8 M, ce qui suggére que Jes proléines sont lies entre
elles principalement par des ponts hydrogéne.

Tl existe de profondes différences entre la composition en acides
aminés des protéines des coquilles chez les Brachiopodes, non seule-
ment en fonetion de Ia position systématique, mais aussi en fonction
de la strate considérée.

Les protéines du périostracum ont une composition forl sembla-
ble dans les divers groupes de Brachiopodes et sonl tannées par des
ponts quinoniques, Les protéines des couches calcitiées sont des sclé-
roprotéines présentant une haute proportion de glycine, mais c’est 4
peu prés le seul caractére qu'efles ont en commun, JOPE (1977) a
résumé les principaux résultats qu’elle a obtenus en un tablean syn-
thétique, dont nous reproduisons les conclusions principales dans
le tablean I. On y voit que les proléines des strales coguilliéres cons-
tituent un excellent caractére laxonomique biochimique, confirmant
la profonde séparation entre Articulés et Inarticulés, et metiant en
évidence l'isolement des Craniidae au sein de cetle deuxiéme sous-
classe, Les proléines coquilliéres des Articulés ont une haute teneur
en glycine, el ne contiennent pas ’hydroxyproline ; les principaux
groupements N-terminaux sont constitués par de Ihistidine. Les pro-
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téines coquillidres des Inarticulés, au contraire, contiennent de
I'hydroxyproline, contienncnt relativement pen de glycine, et beau-
coup d’alanine, et leurs groupements N-terminaux sont principale-
ment constitués par 'arginine. Les Craniidae présentent des carac-
téres intermédiaires. Jope (1977) souligne que la présence de pro-
téines contenant de Ihydroxyproline va de pair avec la minéralisa-
tion par dépdts de phosphates.

TABLEAU L

Quelgues caractéres biochimiques comparés des coquilles
des Brachiopodes (légérement modifi¢ d’aprés JopE, 1977).

=

Tnarticulés
Articulés — —
Crania Autres

CALCIFICATION !

GaGO:s
Phosphates

_|_

L+
+ +1

CHITINE — —ou +?

ProTEINES (composition
en acides aminés)

Hydroxyproline —
Alanine > —
Glycine < —
Asparagine > —
Sérine > —

]
L

Principaux groupements
N-terminaux
Histidine +
Arginine -

VT
+ |

~. i proportion élevée, en mdles pour 100 mdles Facides aminés,
< : proportion faible, idem.

b) CUTICULE DU PEDONCULE,

Chez les Articulés comme chez les Inarticulés, le pédoncule {quand
il existe) est entouré d’une gaine cuticulaire, méme an niveau des
prolongements filamenteux par lesquels le pédoncule prend ancrage
sur le substrat. Cette gaine cuticulaire est de nature chitineuse chez
tous les Brachiopodes examinés A ce point de vue. Celte conclusion
est basée sur I'analyse de la diffraction des rayvons X {(chitine <« By
RUDALL, 1955), sur la réaction positive au test du chitosane (Hyman,
1958), sur 'hydrolyse en acétylglucosamine sous Paction des ch'iti—
nases purifiées (JEUNIAUX, 1963) et sur la libération de glucosamine
par hydrolyse acide (JopE, 1965). Ces deux derniéres méthodes per-
mettent de mesurer la teneur en chitine : 3.8 %, du poids sec tolal
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de la cuticule du pédoncule chez Terebratulina caput-serpentis (JEU-
NIAUX, 1963), mais 20 &4 26 % chez Lingula sp. et Glottidia pyrami-
data (JoPg, 1985), si on admel que la gincosamine de I'hydrolysat
acide provient touie de la chitine.

¢} SOIEs.

* :L"l)'- A : ’
Le manteau des Lingula porte de§ sbies qui présentent beauncoup

d’analogies avec celles des Annélides Polychétes. Le spectre de dif-
fraction des rayons X (RupaLr, 1965) suggére que ces soies contien-
nent de la chitine, comme celles des Polychétes,

5. — Endoproctes.

La position phylétique des Endoproctes est une des plus contro-
versées. Il 4tait donc tentant de tirer argument de la composition
chimique e la cuticule du pédoncule et du calice. Les données dis-
ponibles jusqu’ici, basées sur des réactions de coloration peu spé-
cifiques, suggéraient que la cuticule des Endoproctes était nnique-
ment protéique, et dépourvue de chitine (Kuwige, 1925 ; HyMman,
1956). Une 4tude plus minutieuse, basée notamment sur Pemplot de
chitinases purifiées comme réactif spécifique, a montré la présence
de chitine dans la euticule «’'Urnatella gracilis, de Pedicellina cer-
nua et de Barentsia gracilis (Bay, 1969 ; Bay el JEUNIAUX, en prépa-
ration). La proportion de chitine est toutefois particuliérement faible
(0.45 mg/100 mg chez Urnatella gracilis et 0.06 mg/100 mg chez
Pedicellina cernua). L’application de tests histochimiques (réactions
chromaffine et argentaffine, méthode de 'azan) indique que la cuti-
cule est principalement constituée de protéines, localement tannées,
probablement par des ponts quinoniques (Bav, 1969},

7. — Conclusions.

Le tableau II résume trés schématiquement Pétat de nos connais-
sances sur la composition chimigue des divers types de formations
anhistes élaborées par des Lophophoriens,

Les Lophophoriens ont réalisé une étonnante variété de strue-
tures anhistes d’origine épidermique, 4 fonction de protection exo-
squelettique, qui convergent avec des types d’exosquelettes que 'on
trouve dans d’autres groupes zoologiques, ol ils sont alors exploités
de manidre exclusive. Cette remarquable radiation adaptafive des
structures exosquelettiques n’a d’égale que celle que l'on observe
chez les Gnidaires.

En effet, les Lophophoriens élaborent soit des tubes, soit des cuti-
cules d’une seule venue, qui constituent 'enveloppe des individus
mais aussi le support collectif des colonies, soit encore des coquilles
bivalves, el méme des soies.

Ces formations exosquelettiques différent presque autant les unes
des auntres du poinl de vie chimique que du point de vue morpholo-
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TABLEAU II.

¢se des connaissances actuelles sur la composition chimique des formations cuticulaires et exosquelettiques

Synth

des Lophophoriens.
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gique et fonctionnel, Si Ia tendance générale est 'utilisation d’une
trame organique chitinoprotéique, on trouve néanmoins des excep-
tions chez les Brachiopodes. Les proportions de chitine et de pro-
téines varient énormément : la teneur en chitine, par rapport 4 la
matiére organique, représente moins de 1 % chez les Cyclostomes,
mais atteint prés de 30 % dans la coquille et la cuticule du pédon-
cule des Brachiopodes Inarticulés;®soit antant que dans la cutieule
de beaucoup d’Insectes.

Les protéines de structure sont encore bien mal connues ; le peu
gqu’on en sait indique déja de profondes différences de composition
¢t, probablement, de propriétés.

Quant a 1a fraction minérale, quand elle existe, elle est 4 base de
carbonate de calcium cristallisant soit en aragonite soit en calcite, ou
4 base de Ca,; (PO, voire de MgCO; et méme d’hydroxyapathite,
Il n'y a guére que U'utilisation de silice qui n’ait pas tenté les Lopho-
phoriens.

Il est done impossible, dans cet état de nos connaissances, de faire
usage des caractéres de la composition chimique des exosqueleties
pour tenter de discuter les relations phylétiques des Lophophoriens
enlre eux et avec les aulres phylums du régne animal. La nature
chitineuse des exosqueletles de la plupart des Lophophoriens ne
peut étre invoquée comme un argument 4 Pencontre d’un rapproche-
ment avec les Endoproctes, dont la cuticule du pédoncule contient
de la chitine, en faible quanltité il est vrai, mais pas beaucoup moins
que celle des Cyclostomes. Par ailleurs, la nature souvent chitineuse
des formations culiculaires des Lophophoriens les montre, sous cet
aspect, bien différents des Stomoechordés.

Il faudra attendre I'isolement des protéines cuticulaires et I'iden-
tification des séquences d’acides aminés pour trouver, au niveau de
la composition chimique, un éventuel fil conducteur phylétique entre
ces groupes énigmaliques.

Laboratoires de Morphologie, Systématique et Ecologie animales,
Institut de Zoologie, Université de Liége, Quai Van Beneden, 22,
B-4020 Liége, Belgique.
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Addendum :

Depuis le dépét du manuserit de cette revue, le Bryozoaire Phy-
lactoléme Plumatella repens a fait I'objet de nouvelles observations
dans notre laboratoire. La teneur en chitine de Pectocyste, mesurée
par la méthode enzymalique, est nettement plus élevée que chez les
Gymnolémes (18 % du poids sec de Pectocyste isolé : GETHALS et
Voss-Fovcart, inédit).




