
N° d'enregistrement ,.-
au c.N.E.s. : 4 ·0. 4- <s .. ~ 

THESE DE DOCTORAT D1 ETAT ES SCIENCES NATURELLES 

présentée 

à la Faculté des Sciences de Paris 

, par 

Mad~mois~l~e Claude JOUIN 

' 1 

pour obten'ir 

le grade de Docteur ès Sciences 

. ··'· 

SuJe'tï de la Thèse : ~~~~pHE~pH~_$ SUR DES 1\RCHI~ELIDES INT~RS'I;Il'IE:U.LES 

SYSTEMATIQUE
1 

ANATOMIE ET DEVELOPPEMENT DES 

PROTODRILIDAE ET DES NERILLIDAE." 

' ,• 

Soutenue le /~ mai 1970 devant la Commission d'Examen 

· Président Professeur G. TEISSIER 

Examinateurs . ' ' 

Membre Invité 

( 

( 

Professeur P. DRACH 

Dr. B, SWEDMARK 

· Professeur Cl. 
DELAMARE-DEBOUTTEVILLE 



N° d'enregistrement 

THESE DE DOCTORAT D' ETAT ES SCIENCES NATURELLES 

présent ée 

à la Facu lt é des Sciences de Paris 

par 

Mademoiselle Claude JOUIN 

pour obtenir 

le grade de Docteur ès Sciences 

Sujet de la Thèse . '' RECHERCHES SUR DES ARCHIANNELIDES INTERSTITIELLES 

SYSTEMATIQUE, AlJATOMIE ET DEVELOPPEMENT DES 

PROTODRILIDAE ET DES NERILLIDAE . 11 

Sou.tenue le ( ~ mai 1970 devant la Commission d 1 Examen 

Président Professeur G. TEISSIER 

Examinateurs 

llembre Invité 

( 

( 

Professeur P. DRACE 

Dr . B. S"TEDMARK 

Professeur Cl. 
DELAMARE-DEBOUTTEVILLE 



Je remercie Honsieur le Professeur TEISSIER de l'honneur qu 1 il me 

fait en acceptant ae présider le jury de cette Thèse et de l'aimable accueil 

qu'il m'a toujours réservé lors de mes nombreux séjours à la Station Biolo

gique de Roscoff; il m'a souvent encouragée dans ce travail touchant à la 

faune interstitielle dont il a favorisé l'étude à Roscoff. 

Tous mes remerciements vont aussi aux amis et au peronnel de la 

Station Bio logique de Roscoff, tout particulièrement aux marins qui m'ont 

toujours aidée avec tant d'efficacité et de gentillesse. 

Je suis reconnaissante à Honsieur le Professeur DRACH de m·1'avoir 

toujours apporté son appui; je le remercie de sa bienveillance, de la 

confiance qu'il m'a sans cesse témoignée et de son accueil à Banyuls où, 

gr~ce à l'aide efficace d 1A. GUILLE et de D. REYSS , ainsi que de H. PAULI, 

j 1 ai pu prospecter d'intéressantes localités. , 
Je dois au Dr. B. SWEDMARK de m'être orientée ve~s l'étude de la 

faune interstitiellej je le remercie chaleureusement pour le soutien et 

l'intérêt constants qu'il a portés à mon travail 1 pour sa générosité et 

son efficacitê dans la collaboration scientifique, enfin pour son accueil 

si cordial à la Station Biologique de Kristineberg. 

Je remercie Honsieur le Professeur DELAJ:,IARE-DEBOUTTEVILLE d 1 avoir 

accepté de participer au jury de cette Thèse et d'avoir favorisé notre 

mission de prospection de la faune hypogée dans l'est de la France; 

l'intérêt très vif qu'il porte aux recherches sur la faune interstitielle 

a toujours été pour moi un encouragement précieux. 

J'ai été heureuse de trouver auprès de Hme RENAUD-HORNANT un 

enthousiasme communicatif dans le travail, une aide toujours offerte pour 

la discussion approfondie d 1un problème. Je la remercie d'avoir rendu 

possible notre mission d'étude dans 1 1 Est et d ' avoir collaboré avec ardeur 

à la recherche de Troglochaetus, MMelles N, GOURBAULT et F. LESCHER-MOUTOUE 

ont, par leurs connaissances des problèmes posés, rendu cette mission posi

tive; je les en remercie bien sincèrement. 

Je ne saurais oublier l'aide si précieuse de Melle M. BOURACHOT , 

HNmes J. CORRE et A. DORME gr~ce auxquelles la présentation de ce mémoire 

a été assurée ; je les remercie chaleureusement ainsi que les amis du 

Laboratoire, 



RECHERCHES SUR DES ARCHIANNELIDES I NTERSTITIELLES 

SYSTEl'1ATIQUE , ANATŒ-UE ET DEVELOPPENENT DES 

PROTODRILIDAE ET DES NERILLIDAE 



S 0 1.'1 H A I R E 

INTRODUCTION . . . ................. . ..... 
• PLAN DU TRAVAIL 

NATERIEL ET METHODES 

1. Les récoltes ••••••• Ill ....................... 
2. L'extraction de l a faune ••••••.•••••••••....••••••••••••.•. 

3. Les méthodes d 1étude ..................................... . 

PREr1IER.E PARTIE. ETUDE DES PROTODRILIDAE . . . . . . . . . . . . . . . . . ...... 
HISTORIQUE 

RAPPEL DES 

••• 1 ••••••••••••••••••••••••••••••••••••••••••• 

CARACTERES GENERAUX DES DEUX GENRES ............... 
I. Norphologie et systématique des espèces du genre Protodr ilus. 

Protodrilus leuckarti Ho.tschek 1880 
----------~-----------

......... 
. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . Diagnose 

Protodrilus 

.................. 
ciliatus J2igersten 195 2 ............... , .... ~ . 

Diagnose 

Protodrilus affinis Jouin 1968 
_.~~~~~~~~~~ 

............... 

... ' .... 
' . . 

Diagnose .......... J ••••••••••• . . • . ' ........... . 
Protodrilus oculifer Pierantoni 1908 • i ........... 
Diagnose 

Protodrilus 

Diagnose 

p:urpureus (Schneider ) 

Protodrilus hatscheki Pierantoni -----------------------

... 
1868 

1908 

Dia.gnose .....•.. 

Protodri .us brevis n. 

• •••••••••••••••••••••••• 1 •••• 

sp . • •••••••••• Il •••••••••••••••••••• 

Dia gnose ..........• 

Protodrilus albicans n . sp. • • 1 ••••••••••••••••••••••••• 

Diagnose ......... 
_P_r_o_t_o_d_r_l_._lu __ s __ h~y~p_o_l_e_u_c_u __ s Armenante 1903 ................... 
_P_r_o_t_o_d ___ ri_l_u~s~h~y~p-o_l_e_u_c_u __ s forma tenuis Jouin 1968 

Diagnoses 

-P~r_o_t~o~d~r~l~·~lu~s~a~d~h~a~e~r~e~n~s Jagersten 1952 

Protodrilus adhaerens forma gracilis Jouin 1968 
~~~~~~~~~= 

........... 

...... 

Prot odri lus adhaerens for ma major ••••••••••••.•••••••••• 

Diagnoses ................................................ 

Pages 

1 

5 

7 

7 

8 

9 

10 

11 

14 
16 

16 

23 

24 

25 

26 

30 

30 

35 

36 

37 

38 

40 

41 

53 

53 

59 

60 

60 

74 

75 

77 

78 

80 



Protodrilus similis n. sp. ............................. 
Diagnose ................................................ 
Répartit ion des espèces et granulométrie des sédiments 

Résumé et conclusions ................................... 
II. Morphologie et anatomie comparée des deux espèces ,du genre 

II 

81 

86 

88 

97 

Protodriloides ........................ (JOUIN, 1966, Tiré à part) 

Répartition des deux espèces de Protodriloides et 
granulométrie des sédiments • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • 102 

III. Anatomie comparée des genres Protodrilus et Protodriloides 104 

A. Caractères généraux de la paroi du corps chez les 
deux genres . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 1 0·5 

1. La disposition des glandes épidermiques ..... 
2. Les muscles obliques 

3. Les cordons nerveux ventraux • * •• 

B. Morphologie du cerveau 

1. Chez Protodrilus . . . . . . . . . . . . . 
2. Chez Protodriloides ••••••••••• 

.. ~ ......... . 

' ........... \ .... 

Le s organes sensoriels chez Protodriloides 

c. Etude des bulbes pharyngiens .......................... 
1. Etude du bulbe pharyngien de Protodrilus 

Organisation du bulbe pharyngien chez P. hypo-

105 

107 

108 

109 

110 

110 

111 

11 2 

113 

leucus ... , . . . . . . . . . . . . . . • . . . . . . • . . . . . . . . . . . . . 11 3 

Structure des différents éléments ........ 
a. Le muscle bulbaire ...... 
b. Le muscle sagittal ..................... 
c. L'épithélium de l'invagination 

114 

115 

116 

116 

d. La pièce masticatrice ••••••••••••••••••• 117 

2. Etude du bulbe phar~1gien de Protodriloides ••••••• 120 

- Le bulbe pharyngien de P. chaetifer .......... 
a. Le muscle bulbaire . ................... . 
b. Le musc le 11 sagittal 11 . .................. . 

120 

121 

122 

Comparaison avec le bulbe pharyngien de Sacco
cirrus krusadensis •••••• ••••••••••••••••••••• 122 

Le bulbe pharyngien de P. symbioticus ........ 
a. Le muscle d 1 enveloppe ............. 
b. Le massif cellulaire interne .••••.• 

124 

124 

125 



D. Etude des néphridies et des gonoductes 

1. Les néphridies de Protodrilus 

................ 
••••• 1 •••••••••••• 1 

2. Les néphridies ' de Protodriloides ................. 
3. Les gonoductes chez Protodrilus 

4. Les gonoductes chez Protodriloides 

E. Etude des individus sexuellement mürs; évolution 
des gamètes 

1. Chez Protodrilus 

2. Chez Protodriloides ................ 
Conclusions • 1 •••••••••••••••••••••••••••••••••••••••••• 

IV. Le déve loppement larvaire des Protodrilidae 

Introduction ....... 
Genre Protodrilus ................................... 

A. Morphologie des jeunes trochophores .... .......... 
1, La j eune trochophore de P. brevis ............ 
2. La jeune trochophore de P. albicans ............ , 
3. La jeune trochophore de P. ciliatus ••• 1. •••••• 

4. La jeune trochophore de P. affinis 

5. 

6 . 

La jeune trochophore de P. leuckarti • 

La jeune trochophore de ~p~·~h~y·p~o~l~e~u~c~u-s~ 

........ 

....... 
7. La jeune trochophore de P. oculifer ......... 
8 . La jeune trochophore de P. purpureus ........ 

Discussion ......................................... 
B. Morphologie des larves âgées de Protodrilus 

1. L'évolution de la larve de P, ciliatus 

2. La larve müre de P. lcuckarti ............ 

III 

126 

126 

129 

130 

131 

13 2 

132 

133 

137 

143 

143 

146 

146 

146 

148 

149 

149 

150 

151 

153 

154 

15 6 

15 8 

15 8 

160 

3. Les larves"immatures" et 11 müre s 11 de P. oculifer 162 

4 . La larve "immature '' de P. albicans 

5. remarques sur les larves "immatures" et"müres" 
de P . adhaerens ............................ . 

6, Remarques sur les individus juvéniles de 
quelques espèces ••••• ,, ,,,,, ,, ,, •••• ,, •• 

Discussion 

Genre Protodriloides 

- Fécondation et développement larvaire 

A. La formation des pronuclei chez P. symbioticus ... 
B. Le développement larvaire de P. chaetifer 

- Discussion . . . . . . . . . . . . . . . . . . .................... 
Discussion générale de la Première Partie .................... 

163 

164 

165 

167 

168 

168 

168 

170 

17 2 

175 



'· pEUXIEME PARTIE. ETUDE DES NERILLIDAE ........................ 
INTRODUCTION •••••••••••••• , • ••• 1 •••••••••••••••••••••••••••••• 

Clé de détermination des genres .......................... 
Liste chrono l ogique des genres et des espèces .. .. ........ 
Remarques sur Hicronerilla cirrata ( swedmark) 1959 ....... 
Répartition géographique et habitat 

J OUIN ET S\VEDHAEK , 1965 (tiré à part) 

JOUIN, 1967 ( tiré à part ) 

...................... 

JOUIN, 1968 (tiré à part ) 

I. Morphologie et anatomie comparée .... ......... ... .......... 
A. La morphologie du parapode des Nerillidae ••••• , , , ••.•• 

- Discussion •• •••• ••••••••••••••••••• 1 •• •••••••••••• 

B. Le bulbe pharyngien des Neri llidae •.• , ••.•••..••••.•••• 

1. Le bu lbe pharyng ien de Mesoner illa biantennata •••• 

ao Le muscle bulbaire •••••••••••••••••• 't .. ...... . 

b . Le muscle d 1 enveloppe •••.•.•••••••.•.• .., , •.•• 

c. L'épithélium ................................ 
2, Le bulbe pharyngien de Neri lla antennat a 

IV 

17 8 

17 9 

180 

181 

182 

183 

184 . 

184 

184 

185 

186 

186 

187 

187 

187 

1 

a . Le musc l e bulbaire ••••...•...•.•• , • • • • . . • • . • • 187 

b. Le muscle d'enveloppe • • • • . . . • . . • . . . . . . . . . • • • • 187 

c , L'épithélium ................................ 187 

3 . Le bulbe pharyngien de !Iesonerilla roscovita • . . . • • 188 

a. Le muscle bulbaire .......................... 
b, Le mus cle d'enveloppe 

C, Gonoductes , néphridies et entéronéphridies 

1. Les caractères sexuels des Nerillidae 

............ 

a. Disposition des gonoductes chez Micr_2.-

188 

189 

190 

190 

nerilla cirrata •.••.••••••••••..•••••.••••• 191 

b . Disposit i on des gonoductes chez Trog lo-
chaetus beranecki ••.•...•••••••.•••••.••••• 191 

2 . Les néphridies et entéronéphridies .•.•••.•••••••.• 192 

II. Bio logie de la reproduction .•••••••• , . . • • • •• • •• . . • . . • • • • • . 193 

A. Gonades et évo lution des ovocytes chez les espèces 
interstitie lle s •••..•.•..•..•.•••.•.•••••.•..••••..•••• 193 

B. La gestation externe .•..••••.....•••••••.•..•.•••.•••.. 194 



c. Ponte et fécondation chez Nerilla antennata et 
" Paranerilla limicola 

1. !:Jerilla antenn_?.ta .... 
2. Paranerilla limicola 

D. Modalit é s du développement larvaire 

- Discussion 

RESUME ET COHCLUSIONS 

CONCLUSIONS GENERALES 

INDEX BIBLIOGRAPHIQUE 

................................ 

v 

195 

196 

..... 197 

197 

199 

199 

202 



- 1 -

I N T R 0 D U C T I 0 N 

La notion d 1Arch i anné lide est née à une époque où les problèmes 

de phylogénie des Invertébrés étaient passionnément discutés. HATSCHEK 

utilis e le premier ce terme en 1878 dans un mémoire sur le développement 

des Annélides. Les reche rche s sur le s développements larvaires visaient 

à é lucider l es parent és phy l ogéniques , beaucoup d ' auteurs considérant 

avec HAECKEL que "1 1 ontogénie est la récapitulat ion abrégée et rap'ide 

de l a ~hylogénie''. La recons titution des types ancestraux hypot hét i ques) 

la recherche des caractères primitifs chez les organismes tentaient 

d 1établir des liens entre embranchements . Les premièr es Archiannélides 

connues t dépourvues de parapodes et de so i es (Polygordius et Protodrilus) 
' , 

et d'aspect franchement néoténique (Dinophilus) ont donc; suscité à cette 

époque l 'intérêt de nombreux zoologistes. 

HATSCHEK ( 1880 ) distingue les Arch iannélides dépourvues de 

so i es (Protodri lus , Polygordius ) des Archichétopodes sét igères 

(Saccocirrus Bobretzky 187 1 e t quelques genres de la famille des 

Opheliidae ); dans ce schéma , l es Archichétopodes établiraient l e lien 

entre les Chétopodes et les Archianné lide s . Dans sa monographie de 

Polygordius , FRAIPONT (1 887 ) reprend l'int erpr é tation de HATSCHEK : 

il établit d ' autre part que deux types de métamorphose se rencontre nt 

chez Polygordius : une métamorphose progressive où toutes le s parties 

larvaires s 'incorporent à la forme adulte et une mé tamorphose "catas

trophique " où se produit un rejet de s organes larvaires. 

Les deux aut eurs r econnaissent en Protodrilus un genre plus 

primitif que Polygordius , l ' exi stence d ' une gouttière c iliée ventrale 

le long du corps , d 'une ciliature métamérique, d'un système nerveux 

simple et lié à l'épiderme, apparaissant comme autant de caractères 

primitifs. 

Le genre Dinophilus Schmidt 1848 , de très pet ite t aille , 

d ' abord rattaché aux Turbellariés , puis rapproché des Rotifères , fftt 

ensuit e r egardé comme une Annélide néoténique. Le rapprochement avec 
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l es Archiannélides suggéré par plusieurs auteurs a été é tabli par HARMER 

(1 889 ) sur le s bases d'une é tude anatomique. 

GOODR ICH, en 1901, , r emarque la présence d'ampoules tentacu

laires céphaliques chez Saccocirrus et Protodrilus et suggère une 

parenté entre ces deux genres ; l ' absence de so ies chez Protodrilus est 

due , se l on GOODRICH , à une régression seconda ire. Au contraire , SALENSKY 

(1907) pense que l a s impli c it é d'organisation de Polygordius et de 

Protodrilus , est prinüt ive tandis que celle de Dinophilus, secondairement 

acquise, fait de ce genre un Polychète dégénéré. 

En 1908 , para1t la monograph i e de PIERANTONI sur Protodrilus . 

Comme GOODRICH , l'aut eur voit une parenté étroit e entre Saccocirr~A.s et 

Protodri lus et considère 1 1 absence de soies chez Protodrilus comme 'le 

résultat d 1 une r égression . Pour PIERANTONI, la complex ité d 1 organisation 

de Protodrilus ne permet pas de l ' interprtSter comme un genre primitif ; 

par ailleurs , l ' auteur juge illogique et non naturel le groupe des 

Archiannélides . 
1 

GOODRICH ( 1 9 12)~ dans un travail approfondi co~sacré à 

Nerilla ant ennata Schmidt 1848 t déc ide d ' inclure ce genre , considéré 

jusqu ' alors comme un Polychète aberrant , dans le groupe des Archianné

lides ; il s 'appuie pour cela sur plusieurs caractères anatomiques 

commun•s à Nerilla, Protodrilus et Dinophilus , notamment la présence 

d ' une bande ciliée ventrale et d ' un bulbe pharyngien musculeux , 

caract èr es que de BEAUCHAHP ( 19 11) avait dé j à soulignés. 

GOODR I CII voit dans l ' e nsemb le de s Arch i annélides trois séries 

régress i ves dérivant d ' un and~tre "chaetopode " commun : 

- Chaetogordius ( 1 ) et Polygordius 

- Saccoc irrus e t Protodrilu3 

- H~rilla , Dinophilus et Histriobdella 
(2) 

HEI DE I{ (1 922 ), dans une mise au point sur les Archiannélides , 

reprend l e même schér11a 7 reconnaissant dans ce groupe trois familles : 

(1 ) Chaetogordius Moore 1904 : genre hypothétique qui n ' a jamais ét é 
retrouvé. 

(2) Histriobde l l a Van Beneden : petite forme ectoparasite actuellement 
r attachée aux Euniciens (Mesnil et Caullery,1922). 
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Polygordiidae, Saccocirridae et Ner illidae. A cet auteur revient le 

mérite d ' avoir rapproché du genre Ne rilla une tr ès petite ann&lide 

d ' eau douce; cavernicole : Troglochaetus Delachaux 1921 . 

Un an plus tard, , REMANE entreprend l'étude de la faune inter

stitielle des sables marins et découvre plusieurs espèces et genres 

nouveaux d 1Archiannélides. 

L'int érêt de l ' auteur, d ' abord centré sur la morpho l ogie, 

la systématique et l'écologie, s ' oriente dans les années qui suivent 

vers une synthèse des faits découverts sur la faune mésopsammique. De 

l ' ensemble de ses observations, REMANE ( 1933 et 1952) dégage les 

caractères adaptatifs de cette faune en s'appuyant sur de nombreux 

exemples souvent puisés parmi les Archiannélides. 
' 

Ce groupe est alors composé de cinq familles ( HEMPELMANN ;· 

1931 et REMANE, 1932 ) : Polygordiidae , Saccocirridae, Protodrilidae , 

Nerillidae et Dinophilidae, les deux derni ères comprenant désormais 

chacune, grâce aux récentes déc ouvertes de REHAIŒ, plusieurs genres 

distincts. D' après cet auteur, les Archiarmélides sont ,un. ensemble 

artificiel de familles non pas primitives, mais plutet secondairement 

régressées. 

JAGERSTEN (1947 ) compare la structure des bulbes pharyngiens 

chez Dinophilus , Protodrilus et Nerilla : l ' homologie de certaines 

dispositions des muscles du bulbe pharyngien laisse entrevoir une 

* parenté entre les Dinophilidae, Saccocirridae et Nerillidae , qui 

aura ient , selon lui , une orig ine commune sans pour autant former un 

groupe monophylét ique homogène. 

L 1 élément de base qui constitue le musc le bulbaire est une 

cellule musculaire discoïdale avec des fibrilles distribuées en deux 

systèmes croisés et fonctionnant i ndépendamment l ' un de l ' autre. 

JAGERSTEN décrit d'autre part des cellules myoépithéliales 

dans le bulbe pharyngien de Protodrilus. 

omr ( 1963 ) a cont ribué à 1 1 étude des bulbes pharyngiens des 

Archiru~nélides en examinant d ' autres genres de Dinophilidae et a 

confirmé l ' existence de muscles d ' origine épithélia l e chez quatre 

espèces de Dinophilidae . 

En 1952 , J~GERSTEN publ~un important travail sur la morpho

lqgie , le développement larvaire et la bio l ogie de Protodrilus, basé 

sur 1 1 étude de quatre espèces neuve lles du G1J.llmar-F jord, L 1 auteur 

* famille réunissant selens certains auteurs Saccocirrus et Protodrilus. 
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met en évidence l ' importance des caractères sexuels des individus mâles 

dans la systématique de c e genre, mais ne reprend pas l ' étude des 

néphridies pour lesquelle~ les observations et les conclusions de GOO

DRICH (1931) divergent fortement de celles de PIEEANTONI (1 908 ). 

Récemment , par une é tude d'anatomie comparée de Polygordius 

et d 1Armandia (Opheliidae), c. HERHANS (19 69) renforce l'hypothèse 

émise pa r l es anciens auteurs , Mac INTOSH, GIARD et FRAIPONT , d'une 

parent é entre le s Polygordiidae et les Opheliidae. HERMANS (1969 ) 

cependant renonce à tranche r c ette dé licate question et souligne que 

les affin it és de Polygordius ne s ont pas plus fortes avec les Ophe

liidae qu ' avec les Protodrilidae. Selon HERMANS, le groupe des Archi

annélides composé de cinq familles forme , en dépit de différences 

morphologiques importante s , une unité taxonomique valable et doit être 

considéré comme un ordre dans la classe des Polychètes . 

Ainsi , c ' est essentiellement aux mémoires précités que s ont , ' ' 
limitées nos connaissances sur l ' anatomie comparée des Archiannélide s . 

l 

Elles ne permettent pas , à l ' heure. actuelle , d'élucider ni l ' origine , 

ni les liens phylétiques de ces familles dont certaines sont três 

adaptées à la vie interstitielle . 

Cependant , plus i eurs auteurs spéculent encore sur la position 

et l ' origine de ce groupe. DALES ( 1 96~) tente de réorganiser la clas si

fication des Polychètes en utilisant comme critères la morphologie du 

pharynx et des néphridies; pour cet auteur , les Archiannélides formant 

un ensemble hét érogène , peuvent néanmoins être considérés comme des 

survivants spécialisés d ' une souche annélidienne ancestrale , en raison 

de leur bulbe pharyngien ventral. 

Pour REMAJ:~E (1 963 ), au contraire , certaines formes s imples 

actuelles , telles que les Archianné lides , sont des formes régressées et 

non primitives. 

Selon HERivlANS (op. cit,} - ' les caractères dits primitifs 

chez les Archiannélides, correspondent en fait à des adaptations; pour 

cet auteur , l es Archiannélides ne sont ni primitives , ni régressées r:tais 

sont des Polychètes primitivement adaptées à la vie interstitielle . 

Il faut souligner surtout qu e ces discussions ne sont pas basées 

à l ' heure actuel l e sur des études d ' anatomie comparée suffisamment appro

fondies et que les conclusions des auteurs sont souvent trop géné rales 

et h~t ives. 
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P L A N D U T R A V A I L 

Au cours de recherches sur la faune interstitielle de l a zone 

intert ida le à Roscoff , S\vEDHARK ( 1954), étudiant le développement la:r-· 

vaire de ~~ymbioticus , découvre chez cette espèce un développement 

benthique tout à fait différent de ce qui était connu alors chez 

Prat odri lus. L 1 hypothèse que , dans ce genre 1 le s espèces pouvaient C- --o,-, 

<:1 dapt ées dans leur développement larvaire , aux candit ions part iculi <'-:' ..2s 

de l a zone des marées , fut le point de départ de mon travail. 
) ,. 

Para llèlement à l ' étude des développements larvaires des 

Protodriliclae , j 1 ai été amenée à r év iser 1 ' enser:tble des espèces et à 

entreprendre pour cela une étude morphologique approfondie. 

La déco1werte , à Roscoff , de P. chaetifer Remane 1926 fut un 

élément parti culi èrement int é res s ant : l 1 étude de cette ès'pèce 1 la s e'.lle 
' 

à posséder de s soies , r.1 1 a amenée à 1 1 isoler , avec P. syrAbiot icus , des 

autres esp èce s du genre e t à créer pour elles un genre nouveau : Proto

driloide s :J~Uf' )\J 1q''. 
En plus des caract è res morphologique s et anatomiques , le 

développeme nt benthique de s l~rves issues de gros ovocyte s sont des 

particularités propres à ce genre nouveau . 

Au contraire , les espèces du genre Protodrilus ont toutes un 

développement pélag ique et l o in d ' être particul i ères à l a zone des ma :t'ée s . 

l es différent es espèces de Protodrilus présentes à Ros coff , se sont 

r évélé es semblables à celle s de Héditerranée ou du Gullmar-F jord; 1er-

répartition gé ographique relativement large , a Pu être confirmée lors 

de sé jour s dans ces deux régions , 

Une r évision des espèces s'est a lors imposée , afin de rétah li r 

les données anatomi ques souvent e rronées dans la monographie de PI ERAN

TONI (1 90 8 ) et de révé ler é ventuellement de s synonymies entre espèces 

décrites de régions géographiquement é l oignées. 

Par ailleurs , une étude d ' anatomie comparée portant nota~m~nt 

sur les bulbes pharyngiens , a été env i sagée chez l es deux genres 

Protodrilus et Protodriloides. 
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La première partie de ce travail sur les Protodrilidae compren

dra donc quatre chapitres : le premier est consacré à une étude morpho·

logiquc et systématique de ' onze espèces du genre Protodri l us ; le deuxièn:e 

consacré au genre Protodriloides correspond à l ' étude qui en a é té publiée 

(JOUIN, 1966 ); le s tro i s i ème et quatrième chapitres sont consacrés respec··· 

tivement à l ' anatomie compa r ée et aux déve loppe ments larvaires des deux 

genres. 

La deuxième partie de ce travail port~ sur une autre famille 

d 1 Arch ianné li des 1 le s 1Jeri llidae , famille homogène et bien diversifiée 

qui compte aujourd'hui 10 genres et 26 espèces. 

' Cette famille est née avec les recherches sur l a faune irit er-
stitielle puisqu' avant le s travaux de REMANE , seul le genre Nerilla 
Schmi dt 1848 était connu ; cependant , DELACHAUX ( 1921) avait trouvé dans 
les sables d ' une grotte en Su isse , une très petite Annélide d ' eau douce 
Trog l ochaetus que HEIDER (1 922 ) a , par la suite , ad j oint à Ner il la dans 
la même famille, En 1926 , REl"lANE découvrait le genre Nerillidium , l e 
troisième de la famille : elle en compte actuellement 10 1• J.a major i té 

1 
d ' entre eux étant de découverte récente puisque 4 genres · nouveaux et 
10 espèces ont été décrit s depuis 1960 . 

1 

Toutes les observations r.onsacrées à ces formes de petite t ai lle 

ne dépassaient pas 1 1 étape purement morphologique e t systématique 1 bien 

que le genre Nerilla ait fait l ' objet , dès 191 2 , d ' une étude anatomique 

approf ond i e. 

C1est au cours d 1 nn travail f a it en co l laboration avec B, 

SI:JEDHARK sur un nouveau genre récolt é dans la vase profonde à Kr i st i-· 

neberg , que les Herillidae nous sont apparues comme un matér i el tr è s 

favorable à l ' observation del ' anat omie interne sur le vivant . 

J ' ai alors entrepr is une étude comparée des différents genr es 

chez ces formes de très petite taille (35 0p à 1 , 5mm ), la simp l e obser ... 

vation de l ' organisation interne sur le vivant m' a permis de préciser 

p l us ieurs points concernant l ' anatomie et la biologie de la reproducti o::1. 

Sept des neuf genres marins ont ainsi pu être étudiés ; res~~it 

l e genre Troglochaetus forme hypogée dont beaucoup d ' auteurs s ' accord2è1t 

à reconna î t re 1 ' origine marine et dont 1 1 isolement dans les eaux conti-

nentales remonterait au début du Tertiaire . 

Une mission d ' étude accomplie en équipe dans l' est de la France 

m' a permis r é cemment d ' étudier vivant ce genre et de compléter l ' étude , ' 
compar ée entrepr i se sur l es Neri llidae . 
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Les trois principaux travaux publiés s ur cett e famille (JOUIN, 

1965"; 1967, 1968 ) sont inc lus dans cette deuxième partie, qui comportera 

par ailleurs un chapitre c0nsacré à l'anatomie des bulbe s pharyngiens, 

Les nouvelles données acquises réce mment sur Troglochaetus et Nicrone

rilla seront i ncorporés à l 'ensemble , 

M A T E Il I E L E T }1 E T H 0 D E S 

Les Protodrilidae et les Neri llidae marins étudiés dans ce 

travail ont été r éco lt és dans l a Hanche à Roscoff , dans l e Skagerrak 

( GJ.llmar-F j ord ) à Krist ineberg-F i skeNickski l et en Hé di terranée, à 

Naples et à Banyuls principa l ement i 

Les représentants de ces deux f amille s sont tous inféodés au 

milieu mésopsammiquet sauf une Nerillidae ; Paranerilla, q;l~ v it dans l~ 

vase profonde du Gt.tl Jmar-F j ord 4 

Le genre Troglochaetus a étê recherché dans le cours souter

rain ( 1
) des rivières de l'est de la France (réseaux hydrographiques de 

l a Mose lle et de la Sa6ne ), 

1, LES RECO LTES, 

Dans chacune des régions marines précitées, le s sab le s immer g~s 

ont été récoltés par dragages à des profondeurs allant de 5 à 60 m. Dans 

l a région de Ros coff 1 j 1 ai éga lement récolté l es sable s de plusieurs 

loca lit és de l 1 intertidal; aux env irons de Banyuls, j ' ai r éco lt é sur 

certaines plages , l es sab les ~ , i tués en arrière de la zone de déferlement , 

i nl:-:le rgés sous 30 à 60 cm , d 1 eau , et l es sabl es de la zone souterraine 

litt orale . 

Ayant or i enté mon travail ve r s l 1 ét ude de l a morphologie et 

du développement de s espèces , l e but des r éco ltes était d ' obtenir le p l us 

grand nombr e possible d'individus. Dans l a zone des marées à Roscoff, 

le s meilleur s résultats étaient acquis en pr é l evant l e sédimant de 

(1) Pour atteindre le cours d'eau qui double en profondeur l e lit de s 
rivières , des pompages ont été effect ués dans ~s rivi èr es à travers 
l e séd iment, à l ' a ide d 1un tube d 1 acier, jusqu' à des profondeur s 
de 80 cm , à 1 m. 



8 -

surface (imme r gé sous quelques cm . d ' eau ou emmergé ) sur 2 à 5 cm. 

d' épaisseur, e n certa ins points de l a zone int ertida le, établis apr ~s 

prospect ion. 

La réco lt e des l arves de Protodrilus dans les mers sans marées : 

il est poss i b l e d'obtenir les l a r ves âgées de Protodrilus par des pêches 

de p lancton tout à fait littoral. A Banyu l s, j 1 a i ains i récolté à 1 1 aide 

d 1un petit filet à phyt op l ancton tra1:né l e l ong du rivage, les larve s des 

espèces inféodées aux sables de cette zone . Cette méthode utilisée à 

l'Etang de Salses par exemple , m' a fourni une três grande quant i té de 

l arves plus ou moins proches de l a métamorphose, 

' ,. 

2 . L'EXTRACTI ON DE LA FAUHE, 

a. Pour être triée et étudiée vivante, c ette faune inters titielle , 
souventtrès a dhés ive, doit être séparée du sédiment après une anesthésie 
douce de quelques minutes : un mé lange à parties égales de s o lution de 
chlorure de magnésium à 7% et d'eau de mer suffit à endormir moment anémcr.t 
la faune qui 1 perdant a lors tout e faculté adhésive 1 se Œ~i~~e entraîner 
dans le mélan ge liquide par un brassage modéré du sédiment \1) . On filtre 
le liquide contenant la faune en suspension sur une soie à bluter ; celle-ci 
aussitôt retournée dans l ' eau de mer d 1une botte de Pétri libère l a faune 
qui se r éveille en que l ques s econdes , Les apimaux sont alors en parfai t 
ét at et prêts à être triés à la loupe binoculaire. 

b . Pour obtenir des individus mâles et femelles destinés à être mis 
en é le'Vage , j ' a i procédé comme ci-dessus, mais en opérant un brassage dans 
l ' eau de mer pure s ans aucune trace de chlorure de magnésium. Pour le s 
sables t r ès riche s , on peut aussi simplement trier à la loupe le sédiment 
avec sa faune. La mé thode de UI!L IG (1 964 ) (mét hode à la glace), permet 
également d ' obtenir des spécimens en bon état . 

c . Ces méthodes class iques ont été inefficaces pour une e sp èce 
F. c haet ifer

1
en raison de son comport ement particulier : longue e t 

minc e , vivant dan s un sé diment r1oyen 1 plut6t f in, cette esp èce ne se 
détache que l ent ement e t difficilement des grains de sab le aut our des
quels le corps s ' enroule , lo r s d ' un br assage du sé diment. J ' ai utilisé 
une autre méthode de tri basée sur le comp ortement de l ' espèce 

Au fond d ' une cuvette d ' eau de mer, 100 cc de sable à trier 
environ sont dé posés sur une so ie à bluter à maille de 0 , 5 mm. Par 
tamisage dans l ' eau , on recue ille sur l a so ie l es grains les plus gros 
et les indi v i dus recherché s enroulés sur eux- mêmes et agglomérés à 
plusieurs grains de sable. Le tri à l a l oupe est ensuite facilité , la 
majorité des grains ayant é t é é liminée . 

(1) Il importe de ne pas brasser en une f ois un trop grand vo lume de 
sable dans un volume l iqu i de i nsuff i s ant : une éga l e proportion est 
ma1.wai se et provoque 1 1 écras ement de s ani m.aux entre les gra i ns . Il 
faut un volume liqu i de au mo i ns doub l e de ce lui du sédiment pour 
extraire J.e s Archiannél ide s (et aut r es animaux fragi l es com;,\e par 
exemp l e l es Microparasellides ) en parfait état . 
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3, LES NETHODES D1 ETUDE. 

Pour 1 ' étude de cette faune 1 les meilleurs résu l tats sont 
donl1.és par l ' examen sur le vivant : 1 ) à la loupe : le comportement de s 
différente s esp~ces (notamment des Protodrilidae ) fournit des données 
précieuses; 2) au microscope : ciliature , néphridies et coelomoductes 
notamment ne peuvent étre étudiés que sur le vivant, 

utilisés 
Pour l' étude ll istolog ique , les fixateurs classiques ont é t é 
Bouin , Halmi , Zenker 1 Helly et Fleming. 

Les montages in toto , après coloration par le bleu de tolui
dine ou le carmin aluné , sont éga lement utiles; notamment dans l ' étude , 
chez Prot odrilus , de l a répal"t it ion des glandes épidermiques et des 
glandes salivaires , ces derni ère s n ' étant pas tou j ours visibles sur le 
vivant . Pour l es Nerillidae , les colorations in toto ont permis de / 
préciser certaines étapes de l ' ovogenèse. 
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HI STORIQUE . 

Le genre Prot od; ilus a été créé par HATSCHEK en 1880 p our une 

nouvelle espèce récoltée près de Hessine dans une lagune saumâtre : 

P . l euckart i. Ce genre compte d ' emblée tro i s espèces , car HATSCHEK lui 

attribue , à juste titre , deux espèces rangées j usqu ' alors dans le genre 

Polygordius P. flavocapitatus (Ulj anin ) 1877 décrite de la baie de 

Sébastopol et P. schne i deri ( Langerhans ) 1880 décrite de Ma d ère . 

Ce n ' est que beaucoup plus tard que deux autres espèces nou

ve lles sont décrites : P, hypoleucus Armenante 1 903 vivant dans le sab le 

à Amphioxus de la baie de Naples et P. spongi oides Pierant oni 1 903 / 

trouvée dans un aquarium d ' eau douce à Naples et dont l'origine est 

demeurée inconnue jusqu'à nos jours, 

En 1 904, GIARD décrit P. symbtot icus découverte dans les 

sab l es de l a zone des marées à Amb l eteuse , 

PIERANTONI (1 906 ) découvre chez Pr o.todrilus 
11 1;~; i stence de 

glandes salivaires , accolées à la partie antér i eure du tube digest i f et 

confondu es jusque l à avec l es ovaires. En 1908 , cet auteur publie une 

monographie très complète sur ce genre dix espèces au total sont 

recensées , dont trois nouvelles, dans ce travail accomp li à Naple s . 

REMANE , en 1926, découvre dans l a baie de Ki el , P. c haetifer , 

espèce nouvelle extrêmement intéressante car la seul e du genre à posséder 

de s soies; l' auteur signale éga lement quatre espèces déjà connues de 

l a Mé diter r anée et de l a Mer Noire. 

Onze espèces de Protodrilus sont citées par FAUVEL en 1927 

dans la Faune de France. 

Etu diant les néphr idies , le s conduits génitaux et la repro

duction de P. flavocapitatus , GOODR I CH (1 93 1) affirme que ce genre n ' est 

pas hermaphrodite comme le pensait PIERANTONI : l es individus interprétés 

comme tels n e sont que des femelles fécondées. Bien qu ' il n ' y ait pas 

d ' organes copulateurs , GOODRICH pense qu'il y a un processus de copulation 

chez P. flavocapit a tus, dans l equel interv i endraient certaines glandes 

dorsales des femelles. 
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En 194J , JAGERSTEN décrit une nouvelle es pèce P. rubropha-

ryngeus très voisine de P . f lavocapitatus ; l'auteur étudie l a mor pho l og i e 

des l arves au cours du développement et s 'int éresse au déterminisme de l a 
' 

mét amorphose . Il démontre qu' un facteur inconnu, présent sur l es grains de 

sable où v it la popu l at i on adu l te 1 induit l a métamorphose des l arves 11 mares ~~ 

Les Archiannélides sont découvertes en 1944 dans l'Océan Indien , 

à Hadras , par AIYAR et ALIKUl'JHI qui décrivent deux espèces nouvelles de 

Protodr ilus vivant dans la zone intertidale : P; pierantonii et P.indicus . 

Sur les cetes du Brésil, une nouvelle espèce est décrit e : 

P . cordera i Du Bois REYHOND r•IARCUS ( 1948 ). 

J~GERSTEN (1 952 ) publie un travail s ur la morphologie , le 

développement larvaire et l a b i ologie de Prot odr ilus où quatre espè'ées nou

velles de l a c6te at ! antique de la Suède sont décrite s et où 1 1 impor t ance 

systématique des caractères sexue l s des indiv idus mâles est soulignée. 

L'aut eur découvre l ' existence de spermatophores et le processus de trans

mission du sperme chez P. rubropharyngeus , et donne d 1 aut ~~ part une étude 
1 

détai llée de l a larve pélagique tr ès spécia lisée de ProtQdrilus. 

En 1953 , GERLACH décrit une nouve lle espèce de la zone souter

raine littorale de la Méditerranée : P. pardii, tandis que WIES ER (19 57 ) 

retrouve P. chaetifer dans les plages de l a cet e pacifique de l ' Amérique 

du Nord et décrit une nouve lle espèce : P. flabelliger . 

En 1954 1 SvlEDNARK étudi e à Roscoff Protodrilus symbiot icus et 

découvre un développement totalement benthique chez cette espèce pourvue 

de gros ovocytes . Il suppose que ce type de développement sans phase 

larvaire pélagique f avorise le maintien de cette espèce à .des niveaux 

r e l ativement élevés de la zone inter t ida l e . 

Un développement de m~me type est décrit chez P. chaet ifer 

(JOUIN, 1962 ); l' ét roit e parenté et l'origina l ité de ces deux es pèces 

sont étab lies par une étude morphologique comparée et justifient l a 

création d ' un deuxi ème genr e : Protodriloides Jouin 1966 . 

Récemment , GRAY ( 1965 , 1966 1 1967 ) 1 dans une série de publi

cations, donne l es r ésu lt ats d ' études expér iment a les précises sur l'in

fluence des diff érents facteurs éco l ogiques sur les i ndividus adultes de 

Prot odrilus. L' auteur a en part i culier démontré l'influence attractive 

du film bactérien présent s ur l es grains de sab le. 
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KIRSTEUER (19 66 ) c r ée P. minutus, nouvelle e spèce de la Mer 

Rouge , c e qui port e a lor s à 20 le nombr e tot a l d 1 es pèces décri tes jus

qu'ici dans l e genre Prot odrilus , 

La liste chrono l og ique des e s pèce s s' établit ainsi au début 

de c e tr ava il 

* 

* P. 

* P . 

P. 

P. 

* ·p , 

P. 

* P. 
1 

* p~ 
* p~ 
* P. 

* P, 

P . 

P . 

P. 

P. 

* P . 

'* P. 

* P. 

P. 

* P, 

P. 

P. 

leuckarti Hat schek 1880 génot ype 

purpureus (Schne ider) 1868 

flavocapit atus (Ulj anin) 1877 

schne i deri (Lan gerhans ) 1880 

hypoleucus Armenant e 1903 

sp ongioides Pie rantoni 1903 •' ' 

§Ymbioticus Gi ar d 1 904 __ ,trans f ér é dans l e genre Protodri
l oide s J ouin 1966 

oculifer Pierant oni 1908 

hatscheki Pierant oni 1908 

sphaerulatus Pierantoni 1908 
( 

chaetifer Remane 1926 --~transféré dans le genre Protodrilo i des 
Jouin 1966 

rubro;eharzn9:eus J~ger sten 1940 

;eierantonii Ai y ar et Alikunhi 1944 

indicus Aiyar et Alikunhi 1944 

corderai Harcus d. B. R. 1948 

adhaerens J~gersten 1 952 

ciliatus J~ger sten 195 2 

bahusiensis J~ger st en 195 2 

robustus J~ge r st en 1952 

Eardii Gerlach 1 953 

fla be lliger itlieser 1 957 

minutus Kirst eue r 1966 

espèces qui s ont revue s dans le pré s ent travail. 

Il y a donc , dans l'hist oire des travaux sur Protodrilus , 

plusieurs orientations de r e cherche qui reflèt ent en partie l'esprit 

et les pré occupations de l a recherche zoologique de leur temps. Dans 

une toute première période , l a phylogénie de ces forme s aberrantes f~t 

envisagée à tr avers les première s études morphologique s et systématiques. 

Puis REHANE, traitant de l ' ense mble de l a faune int erstitielle , démontra 
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pour de nombreux groupes l es diverses adaptations biologiques au milieu. 

JAGERS'I'EN (1940 ) se pencha l e premier sur l e problème du déterminisme 

de la métamorphose des lar~es de Protodrilus et démontra l'existence, 

dans la nature, d 1 un facteur at tractif i nconnu, présent sur les grains 

de sable. GRAY ( op. cit. ), reprenant récemment cette idée , r éussit à 

préciser expérimentalement l'influence de divers facteurs écologiques 

et prouva le r6le attractif du film bactérien présent sur les grains de 

sable. Il semble d 1 autre part (GRAY ; 1961~ que le grégarisme observé 

soit d~ à l'att ract i on exer cée sur l es individus d ' une population par 

leurs propres sécrétions déposées dans le sédiment . 

Le s recherches morphologique s , systématiques et anatomiq~es ,. 

sont de tout temps indispensables : l e genre Protodrilus est cosmopolit e 

et depuis que des travaux sur la faune inters titielle ont été entrepris 

un peu partout dans l e monde, de nombreuses espèces ont été décrites 

malheureusement souvent d'une façon incomplèt e j ce qui encombre la litté

rature d'espèces incertaines. Il était nécessaire de fâi~e ' une révision 

du plus grand nombre possible dlespèces en apportant des
1

précisions sur 

les espèces incomplètement décrites et en r elevant les éventue lles syno,;. 

nymies. 

D'autre part , les données anatomiques nouvelles, ainsi que 

1 1 étul'\e des développements l arvaires, pourront aider à une meilleure 

compréhension de l' évolut io~es affinités de cette famille, 

RAPPEL DES CARACTERES GENERAUX DES DEUX GENRES, 

La famille des Protodrilidae compr•nd actu•llem~nt d~ux genres 

dont voici les principaux caract ères : 

Genre Protodrilus. 

Corps cylindrique, filiforme, sans parapodes ni soies, géné-

r~lement dépigmenté et de petite taille 2 à 15 mm, de long pour une 

largeur variant selon les espèces de 70 à 300 ~. Le nombre de segment s 

compris entre tête et pygidium varie êntre 20 et 70 selon les esp èces . 

La t@te porte antérieurement deux tentacules céphaliques, pourvus chacun 

d'un canal interne, généralement deux statocyste s et parfois deux yeux , 

ainsi que deux organes nucaux. L'extrémité pygidiale se termine par deux 

ou trois lobes adhésifs. La locomotion s 1 effectue principalement par 

glissement sur la bande ciliée média-ventrale, 
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Dans la partie postérieure de la cavité buccale , avance un 

bulbe pharyngien musculeux pourvu d ' une pièce masticatrice située en 

face des débouchés de glandes salivaires; celles-ci bordent l ' intestin 

antérieur sur plusieurs segments. L ' oesophage ne dépasse pas le premier 

segment. Les sexes sont séparés : les individus m~les possèdent u n e à 

cinq paires de spermiductes , qui débouchent dans des sillons épidermiques 

latéraux , ciliés et bordés de glandes (organes latéraux ) . Les spermato

zoîdes sont flagellés et pénètrent à travers le tégument des femelles 

jusqu ' au coelome : la fécondation est interne. Les oeufs , peu vo lumineux, 

donnent des larves trochophores pélagiques qui, parvenues au terme de leur 

croissance , se métamoriJhosent au contact du sédiment en jeunes , rawpants. 

Genre Protodriloides. 

Corps filiforme , aplati ventralement , atteignant 2 à 13 mm . de 

long pour 80 à 140 ~ de large . Le nombre de segments compris entre tête 

et pygidium varie entre 20 et 50 . L ' épiderme , recouvert, d ' une cuticule 

relativement épaisse , est riche en cellules vacuolaires ~yal ines souvent 

colorées en jaune-vert . La tête , eff ilée à l ' avant , se prolonge par deux 

tentacules céphaliques pleins . Il n ' y a pas, d ' yeux pigmenta i res , pas de 

statocystes; les organes nucaux sont peu développés . L' extrémité pygidiale 

se termine par deux lobes adhésifs. La locomotion s ' effectue par g l issement 

sur une bande ciliée médio-ventrale , mais surtout par élongations et 

contractions successives de la musculature longitudina l e . 

Le bulbe pharyngien , saillant dans la cavité buccale , est peu 

développé et ne poss è de pas de pièce masticatrice ; il n ' y a pas de glandes 

salivaires. L ' oesophage s ' étend sur plusieurs segments. Les sexes sont 

séparés : les mâles possèdent autant de spermiductes qu ' il y a de segments 

fertiles ; il n 1 y a pas d 1 organes latéraux et les spermatozoïdes sont 

dépourvus de flagelles . La fécondation est externe ; les femelles pondent 

des oeufs volum i neux qu ' elles enveloppent dans un cocon transparent. Le 

déve loppement est benthique et les jeunes qui sortent du cocon sont déjà 

très semblables aux adultes . 
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I. MORPHOLOGIE ET SYSTE't-IATIQUE DES ESPECES DU GENRE PROTODRILUS ,, 

Protodrilus leuckar ti Hatschek 1880. 

~o~ali!é_tzv~ : Méditerranée (Messine) 

(Hat schek 1880). 

rivage du Lac salé de Pantano 

!u.tr~s_l~c~lit~s : - C~te atlantique de l'Amérique du Nord 

de Bran.ford (Ruebush 1939)- incertain- ( 1 ) 

intertid::> l 

- Néditerranée (Banyuls) : étang de Salses et Gr au 

Saint Ange (Gerlach 1953), étang de Canet (PETITd~Faune 

marine des Pyrénées Orientales, Annélides Polychètes, 1963) , 

Boaden, 1965) ( 1 ) 

(Naples) : Porto Paoue (P.J.S. 
' / 

l,n.tr~dl!C!i~n.:. 

Depuis le travail approfondi par lequel HATSCHEK (1 880) crée 

à la fois cette espèce et le genre Protodrilus, quelques, précisions .;..;;...;;..;;...;;....;;.;;..._,_ 1 

anatomiques ont été fournies sur P. leuckarti par PIERANTONI (1908) 

d'après une étude de• spécimens immatures provenant de la localité 

type. Il n'ajoute que peu de choses à l'étude détaillée de HATSCHEK, .... 
corrigeant essentiellement la confusion faite par ce dernier, entre 

gonades et glandes salivaires. 

Bien que cette espèce ait été la première du genre à ~tn2. 

morphologiquement bien connue 1 les individus sexuellement mürs n' é ta. i_.-:-·:t 

pas décrits jusqu 1 ici et je me suis attachée à combler cette lacune . 

!:.:_..l~~r"':: i, par l'ensemble de sa morphologie et par s a 

ciliature, s 1 apparente si étroitement à P. ci lia tus J~gersten 195 2, 

que seuls les caract ères spécifiques des animaux sexuellement mürs 

pouvaient confirmer la validité de ces deux espèces. L'étude qui c;.1 q 

été faite démontre a posteriori que ces espèces sont effectivement 

distinctes et que JAGERSTEN a créé à juste titre l'espèce ~il_!:.§:'.~-. 

( 1) P. leuckarti est probablement une espèce d'eaux saumâtres; il me 
paraft vraisemblable que RUEBUSCH et BOADEN ont eu à faire plutôt 
à l'espèce P. ciliatus J~gersten 1952, espèce morphologiquement 
très sembla~P.~euck~~ (cf. page 24). 
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Les observations qui suivent ont été effectuées sur des 

spécimens récoltés au sud de 1 1 étang de Salses. (P oint 1 Aviation de 

la carte, voir AX 1956, p. 169), au mois d'avril. Dans le sable moyen 

qui se trouve à une dizaine de mètres de la digue, sous 40 cm d'eau. 

environ, P. leuckart i forme à cette époque de l'armée des populations 

denses dans lesquelles tous les stades du cycle vital de l'espèce 

sont présents. En effet, dans le sédiment vivent les adult es mâle s et 

femelles, les individus immatures et les jeunes depuis le stade qui 

suit la métamorphose; dans 1 1eau, on peut récolter, à l'aide d'un 

filet à plancton, les larves âgées, plus ou moins proches de la méta

morphose. La salinité de l 1 eau de cet étang varie de 16 à 12% 0 (AX, 

1956). La courbe granulométrique du sédiment est indiquée dans la 

figure 1,9. 

Morphologie externe. 
=======~=========== 

Forme générale et dimensions du corps l es animaux m-ars 

récoltés à l'étang de Salses mesurent environ 4 à 5 lnll} ' et comptent 
1 

alors environ 35 segments ; cependant, la croissance de ces spécimens 

n'est pas terminée, la zone de croissance prépygidiale étant visi

blement active. La largeur maximum du corps est de 0,15 mm. 

Ces dimensions sont donc légèrement supérieures à celles que 

donnent HATSCHEK et PIERANTONI (3 à 4 mm de long et 0,11 à 0,12 mm de 

large). 

Les animaux sont dépigmentés; seule la région du bulbe pha

ryngien montre une légère teinte rose. 

La segmentation n'est pas très marquée et le dénombrement 

des segments est malaisé, sauf dans la région fertile des individus 

mâles, où la disposition des faisceaux de spermatozoïdes indique 

nettement les limites des différents segments . 

L'aspect général du corps et les dimensions rappellent 

P. ciliatus J~gersten ( op . cit. ) et P. affinis Jouin (1968) :comme 

chez ces deux espèces, des couronnes ciliées métamériques sont visibles 

sur les animaux vivants observés à la loupe. 
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La région antérieure, dépourvue d'yeux et de taches pigmen~ 

taires , est tout à fait conforme à la description de HATSCHEK ; en 

particulier, sous l'épiderme dorsal, à l'avant du cerveau , le s stato

cystes paraissent souvent morcelés (fig. 1 A). 
" Les tentacules céphaliques, moyennement longs, atteignent 

environ 550~ de long, c'est-à-dire la fin du 2ème segment lorsqu'ils 

sont rabattus vers l'arrière. 

La ciliature générale est bien développée et assez semblable 

à celle de P. ciliatus : la ciliature segmentaire compte deux couronnes 

transversales, plus fournies ici ventralement que dorsalement où elles 

sont interrompues. Les deux couronnes sont situées 1 dans chaque seg

ment, à peu près au milieu des moitiés antérieure et postérieure. Des 
' touffes de cils sensoriels,paires, sont présentes sur chaque seg~ent , 

notamment latéralement au niveau de la deuxième couronne. De plus, 

chez les mâles, sur la face dorsale de s 7 premiers segments du corps, 

on observe deux groupes symétriques de très longs cils sensoriels 

(75~ environ) agglutinés entre eux. 

Les glandes épidermiques : les glandes baci:Üaires sont nom

breuses mais beaucoup moins abondantes cependant que chez P. ciliatus . 

Eparses dans l'épiderme, elles semblent plus denses le long d'une li gne 

média-dorsale; sur les c6tés du corps et vers la face ventrale, des 

glandes à petits granules, semblables aux glandes muqueuses décrites .. 
par JAGERSTEN, prédominent nettement. 

Les deux lobes pygidiaux ne présentent pas de particularités 

notables et sont conformes à la description de l'auteur. 

Morphologie interne. 
·=================~= 

En arrière de la cavité buccale et du bulbe pharyngien, 

1 1 oesophage se termine à la limite des se:gments 1 et 2. Les glandes 

salivaires bordent l'intestin dans les 8 ou 9 premiers segments, comme 

le signale PIERANTONI. Les dissépiments sont difficiles à voir dans 1&. 

région antérieure et le dénombrement des segments ne peut se faire que 

grâce à la ciliature segmentaire externe ou mieux)grâce aux néphridies . 

Celles-ci sont, chez P. leuckarti, relativement volumineuses (fig. 2 A): 

ce sont des protonéphridies dont l'ampoule initiale, plongeant dans l e 



Fig. 1 

Fig. 2 
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100)! 

P. leuckarti : -A: vue dorsale de la région antérieure (glandes 
épidermiques non représentées ) ; -B: vue dorsale des segments 14 
à 17 chez und. Table des légendes p. 87. 

B.Y. 

ep. 

d. 

gl.s. 

c.n. 

P. leuc~ : néphridies dessinées sur le vivant ; en B: un 
aspect peu courant de l'ampoule vibratile. Table des légendes 
p. 87. 
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' coelome, est ici assez large et pourvue d'une vingtaine de cils su 

moins formant vers l'arrière une flamme vibratile ( 1 ) . En arrière de 

l'ampoule initiale, un cytoplasme chargé de grosses inclusions entoure 

le début du canal néphridien. Plus loin, dans sa partie moyenne, le 

canal est enveloppé d'un cytoplasme transparent contenant de grosses 

vacuoles claires qui peuvent se dilater et sè contracter. De nombreuses 

inclusions jaune-vert entourent la partie terminale du canal néphridien . 

Le pore néphridien s 'ouvre à l'extérieur latéralement à peu près au 

milieu du segment, entre les deux couronnes ciliées segmentaires.' Les 

néphridies sont donc différentes de la description qu'en donne HATSCHEK 

qui mentionne des néphridies ouvertes dans le coelome et pourvues d ' un 

court flagelle vibratile. 

Les animaux sexuellement nrO.rs. ============================= 
' 

La période de reproduction de cette espèce s~mble effective-

ment limitée au printemps comme le signalent HATSCHEK et PIERANTONI. 

Au cours de l'été (aoüt-septembre ) , je n'ai rencontré à Salses aucun 

spécimen mar. 

Les individus m~les : le premier segment fertile rempli de 

spermatozotdes est le 12ème segment. En .avant de celui-ci, le coelome 

des segments 9 à 11 contient de gros granules de nature indéterminée . 

Les mâles de P. leuckarti sont très caractéristiques et 

présentent une particularité remarquable dans la disposition des organes 

latéraux. 

C'est au milieu du segment 9, juste après les pores néphri

diens de la 9ème paire de néphridies, que débutent les sillons épider

miques ciliés et glandulaires, qui s'étendent latéralement sans 

interruption sur les segments suivants jusqu'au 16ème segment : à ce 

niveau, les deux sillons ciliés latéraux remontent dorsalement où ils 

se rejoignent (fig.1B ) . Cet arc cilié s ' accompagne d'un épaississement 

dorsal de l ' épiderme sur le 16ème segment, très visible m@me à un faible 

grossissement. Après cette boucle dorsale, la ciliature se prolonge sur 

(1 ) J ' ai observé sur une néphridie quelques fins prolongements (proba
blement de s cils ) insérés sur ~ampoule initiale et plongeant 
directement dans le coelome (fig. 2 B). 
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le début du segment 17 en une petite bande ciliée média-dorsale . 

Cette disposition originale n ' a, jusqu'ici , jamais été observée 

chez Protodrilus. 

Dans l es sillons c iliés des segments 9 à 12, on observe des 

bordures glandulaires discontinues d'un segment à l'aÜtre : de nombreu-· 

ses petites glandes serrées l es unes contre les autres et alignées sur 

trois rangées parallè les, débouchent perpendiculairement à l'épiderme 

dans le fond des s illons ciliés. Ces glandes sont moins abondantes 

dans les segments 13 à 16 et manquent totalement au niveau de la / 

bande ciliée dorsale du segment 17. 

Il y a quatre paires de spermiductes dont les entonnoirs coelo

miques sont situés dans l es segments 12 à 15; il arrive qu'il y ait 

une paire de spermiductes supplémentaire dans le segment 11. Le débouché 
1 • , 

externe de la dernière paire de spermiductesest bien visible sur le 
1 

segment 16. En avant des spermiductes , on compte douze paires de 

néphridies; elles réapparaissent dès le 16ème segment et sont réguli è

rement présentes jusqu'à l a fin du corps , sauf dans les 4 derniers 

segments. 

Les individus femelles sont éga lement bien caractérisés chez 

cette espèce. Chez le s femelles , l es glandes salivaires occupent le s 

8 premiers segments ; le coelome des segments 9 , 10 e t 11 contient , 

corrune chez les mâles, de grosses granulat ions. Le premier segment 

fertile est également le 12ème : il y a , par segment fertile, environ 

huit à dix oeufs mesurant à peu près 50/1 de diamètre, 

Il existe toujour s , chez les femelles de P. leuckarti, de 

petites fossettes ciliées latérales et paires sur les segments 10 ry• 

11 jusqu ' au segment 15. Les sillons ciliés sont d ' abord très courts 

et discontinus sur les segments 10 à 12, puis deviennent contigus sur 

les segments 13 .à 15 (fig. 3). Ces sillons ressemblent aux organes 

latéraux des mâles mais ils sont dépourvus de bordure glandulaire et 

aucun oviducte n'a pu @tre discerné dans les segments intéressés ; 

sans doute sont-ils , comme chez les m~les , des différenciations épi

dermiques liées à l'app arition de la sexualité. 
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' Ces sillons manquent habituellement chez les femelles de 

Protodrilus; cependant, j'ai noté à Roscoff, sur certains spécimens 

femelles de P. ciliatus, la présence de fossettes ciliées latérales, 

sur les segments 8 à 14, tout à fait comparables à ceux des femelles 

de P. leuckarti. Mais alors que ce caractère paratt être exceptionnel 

chez P, ciliatus, il est constant chez P. leuckarti (fig.3 ). 

Pour le moment, aucun fait ne permet de préciser le r$le des 

sillons latéraux des femelles de P. leuckarti. Ils ne paraissent pas 

comparables aux "organes dorsaux" décrit s en premier chez les fen;.elles 

de P. flavocapitatus par SALEHSKY (1907 ) et PIERANTONI (op. cit.) et .. 
retrouvés chez P. rubropharyngeus par JAGERSTEN (op. cit.) . Les organes 

dorsaux des femelles de ces deux espèces sont en effet des organes 

ciliés et glandulaires ( 1 ) impairs, situés sur la face dorsale de 
• i 

chaque segment fertile (seuls les 3 à 5 premiers segL e1;1ts fertiles 
1 

n'en ont pas) ; ils récoltent les spermatophores qui se fixent à leur 

niveau et se vident ensuite de leur contenu dans le coelome. Ces organe ~ 

glandulaires dorsaux n'existent pas chez les autres espèces du genre 

et on admet que les paquets de spermatozo!des déposés sur les grains 

de sable, pénètrent dans le corps des femelles par la peau et gagnent 

la cavité coelomique la plus proche en traversant l'épiderme, l a 

couche de muscles longitudinaux et la pariétopleure. Ainsi, chez la 

plupart des espèces de Protodrilus, il n'y a pas, à la surface du 

corps des femelles, de point préférentiel pour la pénétration des 

spermat ozo tdes. 

Chez P. leuckarti, comme chez toutes les espèces de Proto

drilus, la f écondation est donc interne et on voit toujours des 

paquets de spermatozoîdes groupés en faisceaux, ou au contraire épars , 

dans l e coelome des segments f ertiles des individus femelles. 

Dans l es différents segments fertiles, un grand nombre d '<"v"' 

cyt es de même taille e s t au même stade de maturation; chez les 

femelles prêtes à pondre , on distingue nettement dans les oeufs les 

deux pronuclei c$te à c8te , 

(1) D' après PIERANTONI, les organes dorsaux ne sont pas ciliés. 
D' après GOODRICH (1 93 1) et JAGERSTEN (op.cit.) , ils seraient à l a 
foi s ciliés et glandulaire s. 
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En résumé, le s individus sexuellement mars de cette espèce 

présentent des caractères tout à fait originaux : les mâles possèdent 

un sillon cilié dorsal reliant l ' extrémité des sillons ciliés lat éraux . 

caractère que l ' on ne retrouve chez aucune autre espèce actuellemcn+ 

connue. Il est probable qu'une telle disposition est en relation av;_;c 

un processus particu lie r d ' émission et de transfert du sperme, mais 

cela n ' a pas encore pu @tre observé . La présence d'organes latéraux 
' .· 

ciliés 1 chez le s femelles de P. leuckart i , est également un caractère 

original ; il peut se manifester occasionnellement chez P . ciliatus. 

Ainsi , 1 1 examen de s caractères des individus sexuellement m-!lrs confir;,'C 

que ces deux espèces sont distinctes mais cependant réellement affines . 

Un diagramme (fig . 3) regroupe les caractè~es· essentiels des 
' 

individus sexuellement m'rlrs des trois espèces : P . leutkart i, ~~~i.~-· 

tus et P. affinis . 

Comportement et locomotion . 
=~===================~==== 

Les individus de P. leuckarti semblent très grégaires 

placés dans une bo1lte de Pétri , a dultes et jeunes restent groupés e t 

pre sque immobiles , à l ' abri d ' une lumière trop vive , sous quelques 

grains de sable. Pa r ailleurs , la l ocomot ion ne diff ère pas de c 0 l l~ 

des autre s espèces de dimensions voisine s . 

Q.i~g~o~e _ d!:, .!:_. _,l~UE_k~r!_i ~ 

Longueur : 4 à 5 mm ; largeur : 0 1 15 mm; nombre de segment s 

35 environ. Corps légè rement rose au niveau du bulbe pharyngien 1 

incolore par ailleurs . Tentacules céphaliques de longueur moyenne , 

atteignant vers 1 1 arriè r e le 2ème segment. A l ' avant du prostomium , 

deux statocystes assez rapprochés l ' un de l ' autre et souvent morcelés , 

Pygidium terminé par deux l obes adhésifs . Ciliature segmentairo bi€n. 

développée : deux couronnes transversales par segment , interrompues 

dorsa l ement . Les glandes salivaires occupent les 8 premi ers segments 

chez les feme l les et l es 9 premiers chez les m~les . La région f e rtile 

débute au niveau du 12 ème segment . Chez les mâles , quatre paires de 
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spermiductes dont les coe lomostomes sont dans les segments 12 à 15; l es 

organes latéraux s ' étendent sur les segments 9 à 16, se rejoignent 

dOrsalement sur ce segment et s e prolongent en une bande ciliée média

-dorsale jusqu 1 au milieu du segment 17. Chez l e s femelles, il exis t e 

des fossette s ciliées lat érales sur les segments 10 à 15. Il y a huit 

à dix oeufs par segment. Maturité sexuelle en avril, 

Protodrilus ciliatus J~gersten 1952. 

~os_a]}!. é _ t ZP!:. 

(-3 
Shagerrak,Gullmar-Fjord (Fiskeb~ckskil) 

à -5m) (J~gersten 1952), 

Bonden 

~u!_r~s_l_2c~l,it§_s : - Gullmar-F jord (Fiskeb~ckskil) : ,Kramkistesund 
0 ' 

(-1 à -2 m) et "Bondhalet " (-1 m) (J~gersten 1 195 2 ). 

- Manche (R oscoff ) : média-littoral inférieur ~ du 

chenal de l'Ile Verte et ~l'Ile Callot (Jouin 1 ~68) . 

-Méditerranée (Naples) ; Cinito (-5 m), Cap Posil

lipo -Pietra Salata (- 10m ), Porto Paone (- 5m ). 

Cette espèce , décrite des sables du Gullmar-F jord, est abon

dante dans des s ab l es terrigènes grossiers de l a zone intertidale de 

( 3.0 ) .. l' Roscoff courbe granulométrique du sédiment figure *f a 1ns1 qu a 

Naples o~ , bien qu 1 abondante dans certaines localités, elle n'a pas 

été s ignalé e jusqu 1 ici; cette espece est donc nouvelle pour la Hédi

terranée. 

Cependant , BOADEN (1 965 ) signale en c inq points de la Baie 
de Porto Paone l'espèce P, leuckarti : or si 1 1 on en juge seulement 
par les caractères généraux de la m;rphologie externe , ces deux espèces 
peuvent être aisément confondues et seuls les caractères spécifiques 
des animaux s exuellement mO.rs permettent une détermination exacte 
(voir fig . 3 ). De plus , P. lcuckarti semble ~tre inféodée aux eaux 
saumâtres. Dans les sables dragués à Porto Pacne et dans l a région de 
Naples, je n 'ai rencontré que P. ciliatus et P, affinis Jouin 1968 
il me semble donc possible que les spécimens récoltés par BOADEN 
appartiennent à l'une de ces deux dernières espèces et non à 
P . leuckart i. 
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Dans l es divers points de sa répartition géographique, 

P , ciliatus , caractérisée par l'abondance des glandes bacillaires dans 

l ' épiderme et par sa ciliature , est conforme à la descr iption de 
.. ( 1 ) ' 

JAGERSTEN • Les animaux sexuellement mOrs se rencontrent toute 

l ' année à Roscoff ; ils étaient présents à Naples lors des récoltes 

(mars - avril ). Les glandes salivaires , é tendues , atteignent les seg

ments fertiles et coexistent dans plusieurs segments avec l es gonades 

chez les femelles, les glandes sali vaires occupent le plus souvent les 

19 premiers segments , le s ovaires apparaissant dès le segment 12. Chez 

les m~nes, elles ne s ' étendent que dans les 10 ou 12 premiers segme n t s , 

l e premier segment fertile étant le 11ème. 

Chez l es mâles , les néphridies des segments 1 2 à 15 sont 

remplacées par quatre paire s de spermi ductes , disposition signa l ée par 

JAGERSTEH ; l es organes l atéraux sont éga lement conformes à la descrip·

tion de l ' auteur . 

Qi~g~o~e_d~ ~._cilia!u~. 

Longueur : 5 à 7 mm ; largeur : 0 , 15 à 0 , 17 mm ; n oJ7lbre de 

segments : 45 à 50 . Corps teinté de rouge clair au niveau du bulbe 

pharyngien , incolore par ailleurs. Tentacules cépha lique s atteignant 

vers l ' arrière le 3ème segment, A l ' avant du pros t omium , deux stato

cystes assez rapprochés l'un de l ' autre , non mor celé s. Deux lobes 

pygidiaux a dhésifs . Ciliature segmenta ire b ien développée : sur chaque 

segment 1 deux couronnes transversales et une t r oisième postérieure et 

discontinue. L ' ép ide rme contient de t r ès nombr euses glandes bacil

l aires . Les glandes salivaires peuvent occuper l es 10-12 premiers 

segment s chez l es mâles et l es 18-20 premi e rs chez l es femelles. La 

région fertile débute au 11 ème s egment chez les 3 et au 1 2ème chez le s 

<(. Chez l es mâles , il y a quatre paires de sperrlliductes dans l es 

segments 11 à 14; les organes latéraux s ' étendent sur les segments 7 it 

15 . Le s femel les ont géné r alement s ix à huit oeufs par segment fertile . 

l1aturit é sexuelle : tout e 1 1 année à Roscoff . 

(1) Il faut cependant sou ligne r qu'il y a chez cet t e espèce , en plus 
des de ux couronnes ciliées transversales décrites pa r Jl\GERSTEH sur 
chaque segment , une t r ois i ème cour onne postérieure , petite et dis
continue il est vra i , mais plus nette que ne le dit JAGERSTEN (1 952 
p. 441) qui mentionne seulement des touffes ci liées ventro-latéra
le s . 
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Protodrilus affinis Jouin 1968 ( 1 ) 

~_os;.al.i!_é_tX,P~ : Nanche (Roscoff ) : Bloscon (- 10m) (Jouin 1968) . 

~u!_r~s_l:2,c~l]:t.ts_ : - l'lanche (noscoff) : Terenez ( - 5m). 

- Gullmar-Fjord (Fiskeb~ckskil) : Gunnarsk~r (- 13m). 

- ~éditerranée (Naple s ) : Cinito ( - 5m ) et Porto 

Paone (- Sm). 

Cette espèce ressemble beaucoup à première vue à P . cil i atus 

J~gersten; elle en diff ère cependant par plusieurs caractères morpho

logiques dont le plus apparent concerne l ' aspect des glandes ép i der

miques . D' autre part , la période de reproduct i on à Roscoff est , pour 

P . affinis ) limitée à quelques mois (février à avril) alors que pour 

P . cil i atus elle s 1 étend sur toute 1 1 année. Enfin , c'oY).trairef:'lent à 
1 

P . ci l iatus , cette espèce ne colonise pas la zone intert i dale à Roscoff . 

Forme générale et dimensions du co~ : cette espèce mesure 

4-5 mm de long pour un nombre total de segments dépassant rarement 36 . 

L ' extrémité antérieure , élargie au nive au du bulbe pharyngien , att e int 

en largeur n , 16 mm ; le reste du corps mesure dans la rég i on stérile 

0 , 12 mm e·t dans la région.fertile 0 1 16 mm de large . 

La forme générale de la tête rappelle P . c i l i atus : les or

ganes Ymcaux sont arrondis , largement ciliés et moins latéraux que ceux 

de P . ciliatus; des glandes épidermiques ayant une pi gmentation jaune 

sont associées à leur ciliature . 

Deux statocystes ronds , peu élo i gnés 1 ' un de l ' autre , sont 

logés dans 1 1 extrémi té antérieure de la tête entre les deux tentacules 

céphaliques ; ceux-ci sont longs , atteignant , l orsqu ' ils sont dir i gés 

( 1) Di agnose pré lirünaire dans la Faune marine de Roscoff 11 Anné li des 11
, 

1968 , p . 10 . 
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vers 1 1 arr i ère 1 la fin du 5ème segment 1 so i t une longueur de 900/1 

env iron . Il n 1 y a pas d 'yeux . Les animaux présentent une légère colo

ration rose dans la région du bulbe pharyngien . 

La cil i a ture est bien déve l oppé e sur l ' ensemble du corps , 

notamment la cil i ature segmentaire qui , en vue dorsale , est ici 

formée de deux couronnes transversa l es , l'une situé e près du dis s é

piment antérieur , l ' autre un peu en arrière du milieu du segment ; 

ainsi le s couronnes ciliées sont toutes à peu pr ès équidistantes entre 

e lles , l e l ong du corps . Sur la face ventrale , la ci liat ure est formée 

de nombreuses petites touffes éparses sur toute la longueur d ' u n 

segment (fig . 4 ) • 

La face dorsale de l a t~te porte plusieurs bandes c iliêes 

discont inue s : juste en arr i ère des organes nucaux se trouvent plu

s i e ur s ci l s sensorie l s robustes , puis dans l a r é gion du bu l be pha ryn 

g i e n plusieurs couronnes 1 généra l e ment t r ois , dont la plus postérieure 

seule parait continue. 

' 
Les glandes épidermiques sont très abondante's dans l e t é gu-

ment de cette espèce et app artiennent à quatre catégories d ifférentes 

(fi g . 4 ) : 

- l es plus appar e nt es et l es plus n omb r e uses sont de s 

glandes de forme irrégul i è r e , remplie s de grains ovoïdes . Elles 

dé bouc hent à l a surface de l ' ép iderme et sont souvent disposées en 

r angées transve r sales s ur la face dorsale de s différents segment s . 

El l es s ' étendent j usque sur les l obe s pyg idiaux . Les gra ins de sécr é 

t i on ressemblent à ceux des glandes du cocon des femelles de P . adhae 

r ens et de Protodriloides mais ici ces g landes sont présentes m@me 

dans l ' ép iderme des mâles et les femelles ne f or;:~ent pas de cocon 

autour de l eur ponte; e lles ne sont donc pas identique s aux g lande s 

du cocon . Par contre , e lles sont probab l ement identiques à une caté 

gorie de glandes signalée chez P . robustus (JAGERSTEN 195 2 , p . 449 ) . 

- Les glandes bac illa i r es sont p.eu abonda nt es et de 

forme souvent a llongée . 

- Une troisième catégorie de cellules glandulaires parait 

corr es pondre , par sa forme irrégulière et bour souflée et s on aspect 

vacuo l a ire , à des cellules gl andu l a ires vi dées de leur sécrét i on . 
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P . leuckarti if 

7 

P . ciliatus o-

7 
P . cilia t us <j> 

18 

Diagrammes résumant les caractères sexuels (organes l atéraux et 
spermiductes chez les ô) 1 l 9 extension des glandes salivaires et 
celle de la r égion fertile du corps. Organes latéraux et spermi-· 
ductes ne sont représentés que du c6té gauche. Table des légendes 
p. 87. 

Glandes épidermiques et ciliature de P. affinis (dessin sur l e 
vivant) vue latéro..;.ventrale d 'un segment (limité par l es f'J èr~o~' 
Table des l égendes P~ 87. 
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- Enfin , s ur l a face ventrale du corps , et en part icuJ.ie r 

le long du sillon ventral , il existe, comme chez toutes le s espèces , de s 

glandes muqueuses à contenu granuleux 

dans les 10 premier s s e gments du corps . 

elles sont souvent plus denses 

Ainsi , P. affinis diffère nettement de P. ciliatus par le s 

glandes épidermiques : l es glande s le s plu s ab ondantes sont ici les 

glandes à gr os granules ovoîde s a l ors que che z P . ciliatus , ce s ont 

les glandes bacillaires . 

Les deux lobes pygidiaux adhé s if s port e nt plusieurs cils 

sensoriels raides . 

Horphologie i nterne. 
========~========== 

Comme chez P. ciliatus et P. leuckarti , les d.iz;sépiments e t 
1 

les glandes sa livaires s ont difficiles à di s cerner dan~ la région 

antérieure, Les glandes sa livaires s 1 étendent le p lus souvent jusqu 1 a u 

segment 17, mais s 1 arr@ten.: parfois au 1 2ème segment ; de toute façon, 

ell es peuvent coexister dans quelques segments (deux à c inq) avec le s 

gonades , c hez les animaux sexuellement mürs . 

Les néphridies sont semblab l es à celle s de P, ci lia tu s et 

P . leuckart i. 

Les animaux sexuellement mars. 
======~====================== 

Le s mâ l es : la région fertile débute au segment 12. 

~e~ ~r~a~e~ .!.a!é~a~x s ' étendent s ur l es segments 8 à 16 

sous forme de sillons ciliés continus bordés de glande s et précé dés 

dans le segment 7 par une petite fossette ciliée isolée , a rr ondie et 

bordée de glandes . Il y a quatre paires de ~P~E!:_iS!_u~ts_s dont les 

coelomostomes sont visibles dans les segments 1 2 à 15 . 

L 1 aspect des organes lat éraux et le nombre de spermiductes 

sont semblables chez P . ciliatus et P. affinis ; il y a cependant un 

décalage d 1un segment vers l'arrière dans l' emplacement de la gonade 

et l a position des quatre paires de spermiductes chez P . aff i n i s , 

comme d ' ailleurs chez P . leuc karti. Ces observations sont r é sumé es 

dans la figure l'lot 
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Les femelles : la région fertile débute au 10ème ou 12ème 

segment , Les trois derniers segments sont stériles comme chez les 

m§tles , Les ovocytes 1 au nombre de six à huit par segment 1 me surent, 

à l ' approche de la ponte , environ 50 à 55/1 de diamèt re. Pas plus que 

chez les deux espèces vois i nes , p. ciliatus et P. leuckarti , on ne 

distingue d ' oviductes et d ' organes dorsaux semblables à ceux que 

JXGERSTEN décri t pour P. rubropharyngeus . 

I:::i~~o.§_e_d~ ~· _ aE_f_:02:_s_~-

Longueur : 4-5 mm ; largeur : 0 ,1 2 à 0 ,1 .Cmm ; nombre de seg-

ments : 30-36. Corps teinté de rose au n i veau du bu l be pharyngien. 

Pigmentation j aune au niveau des organes nucaux. Tentacules cépha

liques longs atteignant la fin du segment 5 . A l'avant , ·d~ pr ostomium , 
1 

deux statocystes assez rapprochés l'un de l ' autre. Ciliatur e se~len-

taire bien développée : deux couronnes ciliées pa r segment . Glandes 

ép idermiques abondantes , comprenant principalement des glandes à gros 

grains ovoîdes et des g l andes baci llair es . Les glandes sa liva i res 

occupent le s 12 ou 17 premier s segments . La région fe r t ile débute 

généra l ement au 12ème segment dans les deux sexes . I l y a quatre paires 

de spermi ductes chez les m~le s , dans l es segments 12 à 15 . Les organes 

l atéraux s ' étendent sur les se gments 7 à 16 , Les femelles ont s ix à 

huit oeufs par segment ferti le. r1aturité sexuelle : f évrier à avril a 

Roscoff. 

Protodrilus oculifer Pierantoni 1908 . Synonyme 

sten 1952 . 

P. bahusiensis J~ger-

I:.o~ali!_é_tzr~ : Héditerranée (Nap l es ) sable à Amph i oxus de Posil1ipo 

(Pierantoni 1908 ). 

Aut r es localités 

Bonden 

- Gullmar-Fjord (Lyseki l) : HallB (- 15-20 m) et 

sab l e à Amphi oxus (J~gersten 1952 ); Gunnarskar (-13m). 

- Manche (Roscoff ) : Bloscon ( - 10m ) et Terenez (-Sm ) 
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Ile Ca llot horizon inférieur de l a zone intertidale (Joujn 

1968 ) . 

- Héditerranée : 1) Naples : sable à Amphioxu~ d.:: 

Casamicciola (- 10m); Piet ra Sa l ata ( - 10m); 

2 ) Villefranche sab l e à ~)Èi\!.::-cus 

de la Baie(- 9m ); 3 ) Banyuls : Le Racou ( - 4m) , s a-· 

ble à Amphioxus; également dans l e s sables touj our s immcr;è~o 

de certaines plages à que lques mèt r es du rivage en arrière c:u 

r essac : Ar ge l ès , Le Canet , Le Tr oc . 

Cette espèce est caract ~ristique de s sab l es grossiers géné-

ra l ement t oujour s i mmergés , 

Pour l ' étude et 1 1 identificat i on de cette espêèe 1 je me suis 

a ppuyée bien plus sur le travail de J XGERSTEN (1 952 ) qh i donne de 

P . bahusiensis une description complèt e , que sur ce lui de PIERANTONI 

(1 908 ) entaché d ' erreurs en ce qui conce rne l ' anatomi e de s mâle s de 

P. oculifer . 

J 1 ai mentionné cette espèce sous l e nom de P . bahus i ens is 

Jagersten 1952 dans l e fa sc icule ni'mnélides " de l a Faune de Roscoff 1 

1968 , 1 1 analyse nécessaire à l ' établi ssement de l a synonymie n 1 é taL, . .. 
pas achevée et l ' étude de JAGERSTEN étant alors l a seule correcte . 

Discuss i on et é tahli ss ene nt de l a synonymie . 
=======~=================================== 

En conc l usion de l ' é tude de P . bahus i ens i s 1 JXGERSTEN (1 952) 

mentionne sa r essemb l ance avec P . oculifer Pie r antoni 1908 1 na i s bien 

que l es caract èr es de morpho l ogie externe soient identiques chez ces 

deux espèces , JXGERSTEN se fonde sur certaines différences dans l' ana 

tomi e de s individus mâles , pour jus tifie r l a créat ion d ' une nouvelle 

l 
, Q 

e spèce. Cette quest ion doit cependant ~tre revue; en effet , es s peCI -

mens que j ' ai rencontrés en Médit erranée ont tou j our s été i dentiques 

aux spéc imens de P. bahus i ens i s r éco lt és aus s i bien à Rosc off que da:r~.s 

l es l oca lités du Gul l mar-F jord; j e n ' a i jamais r e trouvé sur le s spéci ·~ 

mens méditerranéens les caractères des individus mâ le s qe l s que PI ERAN·

TON I l es donne pour P. ocu life r . 
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JAGER STEN n ' ayant p as examiné de spécimens méditerranéens 

ne pouvait identifier l ' es p è ce à P. oculifer ét ant donné l'écart entre 

ses données et celles de PIERANTONI (vo ir tableau 4 c i-dessous ) . 

Longueur 

Largeur 

Nombre de segments 

Segments à gla ndes sa livaires 

Premier segment fertile 

Segments à organes l a t é raux 

Segments a spermiductes 

P. oculifer Fier. 

4 à 5 mm 

0 ' 15 mm 

1 
1 à r 

\) 

8 

9 à 1 2 

8 à 11 

P. bahusiensi s Jag. 

4 à 5 mm 

0 ' 18 mm 

30 

à r. 
./ 

10 ou 11 

7 à 15 

11 à 14 

PIERANTONI a cependant e u l e mérit e de découvrir 1 1 ex ist ence 

de spermiduct es s ' ouvrant à l ' extérieur dans de petii!s sillons ép i

dermiques l atéraux chez les Protodrilus mâle s ; mais dahs sa monographie , 

l ' auteur fait correspondre de façon stricte les nombres de s illons 

latéraux et de spermiductes ( PIERANTŒJI op. cit. , p . 1 20 ) ce qui n ' est 

l e cas , semble-t- il , d ' aucune espèce . Il a aussi révélé l ' existence de 

g lande s salivaires eto/remarqué qu ' e l l es se situent dans l es segments 

a ntérieurs dépourvus de gonades~ Mais l à encore , PIERAN'l'ONI a schéma

tisé l es fait s et a décrit pour plusieurs esp è ce s une s uccession 

parfaite des segments à g1andes salivaires et des segment s fert iles . 

Ces deux principes anatomique s qu 1 il pose s ont à 1 1 origine 

d ' erreurs qui se r é p 0tent pour plusieurs espèce s dans sa monographie 

et que des diagrammes inspirés de c e ux de JAGERSTEN (op. cit. , p . 503) 

p e rmettent de mettre clairenent en év idence (fig . 5 ). 

Ains i , pour P . oculifer , un seul segment s ' i nterca l e , d 1 apres 

PIERANTONI , entre la ré g ion fertile et l es segments pourvus de glande s 

salivaires ; il y en a , en r é alité, cinq . Le s erreurs de PIERANTONI 

concernant l a correspondance é troite entre o rgane s latéraux et spermi

ductes , apparaissent clairement sur le d ia gra~me . Les caractér i stique s 

de l ' es p èce , sont bien ce1les que JAGERSTEN donne pour P . bahusiens is 

- les glandes salivaires n 1 occupent que l es 5 premie r s s eg-

ments ; 
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' ; 

P.oculifer Pierantoni 1908 ( = P .bahusiensis Ja gersten 1952} 

1 = 1=1=1=~~ 
3 5 7 Il 12 13 14 

Fig. 5: Diagramme des principaux caractères systématiques des individus 
mâles de P. oculifer t l e premier diagramme (traits forts) indique 
les données actuelles, le second les donné es caduques de Pierantoni . 
Organes l atéraux et spermiductes ne sont r epr ésent és que du côté 
gauche . Mêmes conventions que dans la fig. 3. 
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- l e premier segment fertile est généra lement le 11 ème; 

il y a quatr~ paires de spermiductes (coelomostomes dans 

les segments 11 à 14 ) e t l es organes latéraux s ' étendent sur les 

segments 7 à 15. 

Les individus femel les. 
========~===~========= .. 

J AGERSTEN ne fournit que peu de renseignements sur l es 

fer:1e lles de cett e espèce qu ' il a peu étudiées . Quant .à PI ERAHTON I , i l 

signale l e début de la r ég ion fertile du corps au niveau de s segment s 

7 ou 8 , c 1 est-à-dire i mmé diatement en arrière de s segment s saliva ire s , 

ce qui est 1 ici encor e , inexact . 

J 1 a i noté que l a région fertile débutait chez le s f eme lles 

au n iveau de s segments 11 à 13. Le s ovocytes me surent env iron 5011 de 

diamètre à 1 1 approche de la ponte et sont a lors <m nombre de cftl\io; à 
' 1 l 

huit environ par segrilent, 

Le s 5 derniers s egments sont s t érile s, comme chez l e s mâle :::. 

Il n ' y a ni oviductes , ni organes dorsaux, ni glandes du cocon . 

Les spécimens r encontrés sont géné r a l ement de dimensions .. 
plus modestes que ceux étudiés par JAGERSTEN et atte ignent environ 

3 mm de long , une l argeur de 0 1 12 à 0 1 14 mm et 30 à 35 segments . 

La période de r epr oduction s ' étend sur toute l ' année à 

Roscoff ; il en est probablement de m~me en .1-'Iédit erranée où des spécir,-,~v,s 

mürs ont été r encontrés en f évrier, mars , avri:l. et sept embre . A 

Krist ineber a , l es a n imaux étaient sexuellement m~rs au moment des 

récoltes (juin à septembre ) . 

Les spécimens ét udiés à Banyu ls , Ro scoff et Kristineberg 

possédant l es m&mes caractèr es spécifiques, on peut affirmer que 

P . bahusie nsis e t P . oculifer sont deux espèces synonymes . Le s carac

tères des i ndividus mâles que donne PIERANTONI sont faux car l ' auteur 

a posé deux princ ipes d ' organisation anatomique ( 1) qu ' il a vou l u 

r especter au maximum en décr ivant les espèces dans sa mono graphie ; 

(1) a) aux segment s possédant des g landes salivaires succ èdent de s 
segments fertiles pourvus de gonades . 

b) aux spermiductes internes crnrrespondent des s illons cilié s 
externes en nombr e éga l et s itués au nivenu de l eurs orifices 
externes . 

j 
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l a source de ses e r J?eur s é t ant é luc i dée, l es c aractères ana t om i ques 

qu 'il donne peuvent étre ' a i sément réa justés , 

La morpho l og i e gé n éra le de P. oculifer étant , de plus , b i en 

étudiée dans l a monogr aph i e de PIERANTONI , j e propose de conserver ce 

nom d ' espèce antérieur et plus approprié , b i en que seule l a descrip

t i on de J AGERSTEN so it entièremen t correct e , 

REMANE a c r éé une sous-espèce , P . ocu l ifer borealis , pour 

des spéc i mens r encont r és à He l go l and e t différant de l ' es pèce type par 

la fo rme géné r a l e de l a tete l à bor ds plus r ect ilignes , par deé~ organes 

nucaux plus étendus do r sa l ement , par l a ci liat ure fo r mée d e de ux a n -
" 

neaux c i l i és par secm1ent . Ces car actères sont encore insuffi sants , 2:. 

mon av i s , pour dist i ngue r une sous- espèce , 

Qi~g~_o;;_e_d~ !:_ . _o.::_u~ife.~ . 

Longueur : 4 à $ 1nm; l a r geur : 0 1 1 2 à 0 , 1 ~1 llU)l.i ' nomb r e de 
1 

se gme nt s : 30 à 35 . Tent acules céphaliques atte i gné\nt ve r s 1 1 a r ri er e 

l e 3ème s e gment , A l 1 av<:tnt du pros t om ium , deux statocyst es assez 

r a pprochés l ' un de l ' autre et de ux yeu x dor saux r ouge sombre , s i tués 

e n a rri è r e des s t atocystes . Pyg id i u m t e r miné pc; r deux l obes adh-2sifs 

a llongés e t é tro it E; . Pas de cour onnes ciliées s e gmentaires . Les 

g landes s al i v<:t ires occupent l es 5 pr emi e r s segments , La rég i or. f e rti le 

débu te p our les deux sex es dans l es segment s H! à 1 2 . Chez l es m&n es 1 Î\i(' 
q u a tre pa ire s de spe rmi ductes : c oe l omos t omes dan s l es segments 11 à 

14 . Les organ es latéra ux s ' éten dent sur les segnents 7 à 15 . Les 

f eme lles ont cinq à huit oeuf s p<:t r segment fe rtile e n géné r a l. Matu -

r i té sexue lle t oute l ' a nnée A Roscoff . 
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Protodri l us purpureus (Schne i der ) 1868, 

~o~a1:,i!_é_tzp~ : Her du Nord : Helgo l and ( Schr.e i der 1868 et Remane 1926 

et 1932 ) , 

:}_u!=_r~s_l~c~l.?:,t~s_ : - Her Noire : Sébastopol (Ul j anin 187 7). 

-Atlantique : Le Croisic (Ferronière 1898 ). 

- Méditerranée (Naples ) Posillipo - Ci nito ( - 3m) 

(Pierantoni 1908 ); Cinito ( - 5m ). 

-Manche (Roscoff ) : Bloscon (- 10m ), Terenez (- 5m) 

et Primel ( - 20m ) (Jouin 1968 ), 
,. 

- Gullmar-F j ord (Fiskeb!ckskil ) 

Bonden ( - 20m) , Gunnarskar ( - 13m ). 

Hamnero (- 18m) , 

Cette espèce se reconna1:t immédiatement à la bel l e co l oration 

rouge du corps , PIERANTONI (1 908 ) a donné une étude mCDrp'hb logique et 
' 

ztnatomique des s pécimens sexue lleme nt m'O.rs qui n 1 est phs r i goureuse1aent 

exacte : j e reprendrai donc br ièvement sur quelques points fondament~:mx 

l ' étude de cet t e espèce , 

Tous l es caractères de mor pholog i e externe ont été correcte-
' 

ment décrit s : not amment la color at i on rouge du corps , l ' ornement ati on 

de la cuticule , l ' absence d ' yeux et de s tatocystes et le s tro i s l obes 

adhésifs du pygi dium, 

Cet t e espèce , de grande té\il le , peut atteindre 50 segme nts 

au tot a l , soit une l ongueur de 8-1 Q.. mïït et une largeur de 180- 300/l pour 

l <1 région moyenne du corps . PIEI< ANTONI s i gY:ale 1 1 absence de couronnes 

c ilH2e s segmenta ires ce qui est exact; il existe cependant de petites 

touffes de ci ls éparses sur tout l ' épiderme . Les glandes bacillaires 

sont longues et rai nees , de for;;1e très contournée surtout sur les 8 

pre ;iliers segments du corps, 

Les néphridi e s n ' ont p<1s été étudiées en détai l mais re sont 

pas conformes à la descript i on qu ' en donne PIERANTONI (brachynêphridie s 

à entonnoir largement ouvert dans le coelome). 

Les gl andes sa liva ires occupent parfois l es 4 premiers 

segments mai s s 1 étendent le plus souvent sur l es 8 premiers . 
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Les individus sexue llement mürs . 
==============~==============~= 

' Le p r emi er segment fert ile chez les mâles comme chez l es 

.feme lles est le 9ème. Chez l es m~ 1 e.s , l es organe s l atéraux s ' éter,dent 

sur les segments 6 à 1 2 ; on distingue une paire de fosse t tes rondes 1 

c iliées et bordées de g l a ndes ct s i x paires de sillons a l longés et 

ci liés , tous bordés de g landes sauf l a derni è re paire ( sur l e 12ème 

segment) . 

A l a partie postérieure des segments 9 , 10 et 11, on d i s

t ingue l es entonnoirs coe l omiques des spe rmiductes : sur l es s pé cim0îi.S 

r éco lt és en Méditerranée , à Roscoff ou à Kr i st i neberg , j ' a i toujour s 

observé troi s pa ires de spermiductes et non c inq pair es comme le 

signa l e PIERANTON I dans l a di agnose de l ' esp è ce ( p . 159 ). 

Chez les f eme lles , b i en que l é:\ r é gion fertile corrJnence au 

9ème se gment (p a rfo i s au 1 Oèmc ), l e nombre d ' ovocyt e~~ est p lus impor-

tant à partir du segment 14 : il y a alors environ s~ i ze oeufs par 
l 

segments , mesur ant à l' approche de l a p onte 60- 651.! . 

Révis i on des caractères sys t ématiques de P . purpur eus ( cf . .fig . 6) . 
=============~=~===================================== 

Données de P I ERANTONI 
( 1908 ) 

Longueur 

Largeur 

Nombr e tota l de segment s 

Segments à g landes sal i va ires 

Premier segme n t f erti l e 

Segments ~ organes lat é r aux 

Segments à sper miductes 

8 - 15 mm 

0 , 25 mm 

1 
à 7- 8 

8 (0') ou 9 ( 'i' ) 

7 a. 1 2 

8 à 1 2 

Nombre d ' oeu f s par segment 20 

Taille de l' oeuf un peu avant ponte 551.! 

Qi~g~o~e_d~ ~._p~rEu~e~s . 

Données préser·~ ~,c; 

8 - 1 2 mm 

0 , 2<g"" mm 

t: f') 
-'" 

à 8 

9 (0' e t 'i' ) 

6 à 1 2 

9 à 11 

16 

651.! 

Longu e u r : 8 à 1 ~ 1nm ; l a rgeur : 0 , t5 mm ; nombre approximat if 

de segments : 50 . Le corps a une be lle co l or a tion r ouge caract é ri. c: -t-iqu.e 

Tentacules céphaliques atte i gnant vers l ' a rrière l e 2ème segment . Il 

n ' y a n i yeux , ni statocystes . Le pyg idium se te r mine par trois lobe s 
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adhésifs . La cuticule ornementée est peu transparente ; il n 1y a pas de 

couronnes ciliées segmentaires. Les glandes bacilla ires , r e lativement 

peu abondantes , sont minces , allongées et de forme contournée . Les 

glandes s alivaires occupent les 4 ou 8 premiers segments . La région 

fertile début e au niveau du 9ème segment dans l es deux sexes . Tr ois 

paires de spermiductes chez l es mSles dans le s segments 9 à 11 ; l es 

organes latéraux s ' étendent sur le s segments 7 à 12. Les femelles 

peuvent avoir seize oeufs par segment fertile. t-:Ié:tturité sexuelle en 

hiver à Roscoff et en Méditerranée; des i nd ividus mtlrs on été dans 

le Gullmar-Fjord. 

Protodri l us hatscheki Pierantoni 1908 , 

1 

~o.<.:_a_li!_é~trp~ t Néditerranée (Naples) : Cinito (Pierantoni 1908 ). 

~u!_r~s_l~c~l~tis_ : • MéôitePranée (Nap l es ) Casamicciola ( - 10m) ; 

Banyuls t Le Racou ( ... 4m ) 1 sable à Amphioxus. 

-Manche (Rosc6ff) : Primel ( - 20m) , Trezen ar 

Skoden (- 60m ), Tcrenez (- 5m) . 

- Gullmar-Fjord ( Fiskeb~ckskil) : Gunnarsktlr(- 13m) . 

Cet te esp èce n ' ava i t jusqu ' ici
1

pas été retrouvée depuis sa 

description. Dans l es différentes loca lités précit ées , je ne l ' a i 

jama is trouvée abondante :j e n ' ai jamais pu observer les femelles e t 

e lle paraît être une des esp èces le s plus rare s du genre . 

Les spé cimens rencontrés ont des dimens i ons inférieures à 

celles que donne PI ERANTONI et le nombre maximum de segments observé 

est de 35-40 . 

Le s tentacul es céphaliques sont très longs , attei gnant l a 

fin du 6ème segme nt . Le s deux statocystes bien visibles sont acco l és 

l ' un à l ' autre à l' avant de la t~te . 

On remar que la présence dans l ' ép iderme de nombreuses gl andes 

bacillaires comme chez P. c iliat us : e lles sont ici très minces et plus 

ou mo i ns groupées en zones l ongitud i na l es s ur le corps . 
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P. purpureus (Schneider) 1868 

~ 
3 6 9 11 

P . hatscheki Pierantoni 1908 

=-4 7 13 14 15 

F'ig. 6: Diagrammes des principaux caractères systématiques des individus 
mâles pour deux espèces révisées. Pour chaque espèce le premier 
diagramme (traits forts) indique l es données actuelles, le seconQ 
les données caduques de Pierantoni. Organes latéraux et spermiductes 
ne sont représentés que du ceté gauche. M~mes conventions que dans 
la figure 3. 
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La ci liature générale est bien d2veloppée : on observe de 

nombreuses touffes ciliées sur les différents segments , tandi s que s·.1r 

la face ventrale de la tête , la ciliature péribuccale est très fourn i e . 

Les différents segments se comptent bien chez cette espèce 

et tous les dis s épiments semblent présents dans l a région antérieure. 

Les glandes sa livaires occupent les 11 premiers segments . 

Le premier segment f e rtile est l e 12 ème ou l e 13 ème che z 

les mâles. 

Les organes latéraux sont formés d'une paire de fossetyes 

rondes dans le segment 7 , suivies de n euf p a ires de si llons ci liés 

a llongés et discontinus bordés de glandes dans l es segments 8 à 13. 

Il y a trois paires de spermiductes dans la partie postérieure des 

segments 13, 14 et 15 (et parfois une paire supplémentaire dans le 
• 1 

segment 1 2). ' 
1 

Je n ' ai pu faire d ' observations sur les femelles. Les données 

qui précèdent fournissent les éléments d ' une mise au point sur l es 

caractères s ystématiques fondamentaux des individus m~les de cette 

espèce et sont résumés dans le tableau suivant et la figure 6 , avec 

les donnée s caduques de PIERANTONI. 

Données de PIERANTONI 

Longueur 

Largeur . 

Nombre de segments 

Se gment s à glandes salivaires 

Premier segment fertile 

Segments à organes lat éraux 

Segme nts à spermiductes 

Qi~g~o~e_d~ ~._h~t~c~e~i~ 

11 à 

0 , 25 

1 
à 

7 

6 à 

7 à 

1 2 mm 

mm 

6 

1 2 

1 2 

Données présentes 

8 mm 

0 , 18 - o , 20mm 

35 - 40 

à .... 11 

1 3 

7 à 1tf 

1 3 à 15 

Longueur : 8 mm; largeur : 0 1 18 mm; nombre de segment s : 35 

à 40 . Tentacules céphaliques longs atteignant la fin du 6ème segment . 

Tout à fait à l ' avant du prostomium, deux s tatocystes accolés 1 1 ~~ à 

l' autre sur la ligne médiane . Deux lobes pygidiaux adhésifs bien 
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développés . Ciliature épidermique bien développée, notamment la cilia.

ture péribucca le; glande ~ bacillaires abondantes, Les glandes sa li

vaires occupent le s 11 premiers segments, La région fertile débute a u 

12ème ou a u 13ème segment chez les mâles. Il y a trois paires de sper

miductes dans les segments 13 à 15. Le s organes l a t éraux s ' étendent 

sur les segment s 7 à 16 , Individus males récoltés en été à Roscoff e t 

dans le Gullmar-F jord, en m2.r s - :.wril à Naple s , 

Protodrilus brevis n, SE· 

.!:_o~a,li!_é __ ty_p!:_ : Gullmar-F jord. (Fiskeb2\ckskil ) 

:2.u!_r~s _l~c~li:_t_ts_ : - :1 amner15 - VÈideroarna 

- Méditerranée (Naples) 

spécimen (9 ), incomplet , rencontré. 

GunnarskÈir ( - 13m) . 

Cinit o G - 6m) un seul 

Cette esp~ce a été rencontrée pour la première fois en _juillct 

1960 dans un sable très grossier dragué à la profondeur de 18 rn ù 

Hamrie r15-V2\der8arna ; elle a été retrouvée au cours de l ' été 1964 à la 

méme localité ainsi que dans un sable coquillier moins grossier dragué 

à Gunnarskar par 13 m de profondeur. Le sédiment de cette derni ère 

localité , constitué essentiellement de débris coquilliers , contient 

une microfaune particuliè reme nt riche (voir SI;JEDHl\RK et TEISSIER 1967 ) 

et de nombreux individus juvéniles de plusieurs e s p èces de Protodrilus . 

P . brevis n ' est représenté dans ces s ables que par que l ques 

spécimens ct non par de véritables populations , autant que l ' on puisse 

en juger d ' après ces prélèvements faits par dragages . 

Morphologie externe , =================== 
Les d i mensions du corps : cette espèce , courte et trapue , 

mesure environ 2 à 3 mm de long pour une lar geur atteignant 160 et 

méme 20011 . Le nombre total de segments est couramment de 21 e t ne 

seJnble pas dépasser 23 entre la t~te et les lobes pygidiaux (fig . :V. ) • 

l 
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L ' é piderme e s t dépigmenté i l'intestin , coloré par l es nom-
~ 

breuses granulw.tions jauEe-vert qu'il contie nt , est nettement visible 

à travers le tégument . Chez les m~tles , on observe vers l e milieu du 

corps une couleur irisée bleu-vert , due ù l ' accumulat i on de larges 

.faisceaux de spermatozo ïdes dans les segments fertiles , notamment au 

voisinage de s spermiductes . Le corps 1 court et de section ronde, 

s ' amincit vers la partie postérieure et se termine par deux petits 

lobes pygidiaux, 

La r é _gion antérieure ne porte pas cl 1 yeux 1 mais des taches 

pigment a ires brun-rouge sont groupé es en position médiane dans l '1,épi

derme dorsal de l a t~te entre Jes deux tentacules (.fi g , :~, Deux 

statocystes volumineux et bien vis i bles sont situés juste e n avant 

des taches pigment aire s ; acco l és l ' un ~~ l ' autre 1 ils sont i mmédiatement 

sous- jacents à l' ép iderme dorsa l et présentent une lég~re teinte r ose . 
1 

Il n ' est pas rare qu ' il y a it un troisième s t atocyste :accolé aux deux 

au t r es . 

~es tentacules céphal ique~ sont proportionnelle~ent très 

longs : lorsqu 'ils son t dirigés v ers l ' arri è r e , ils atte ignent l a .fin 

du 6 ème segment, mesura nt ainsi j usqu ' à 1 200p de long. Ils possèdent 

deux .franges c iliées c o ntinues , de nombreux cils sen sorie ls raides et 

deux bordures glandulaires formé es par des glandes bacillaires vo lu

mineuses (1 4~ de long ) r égul i èrement al i gnées dans l' ép ide rme ( f i q ~ 

L ' observa t ion à l a loupe de sp é c i mens vivants se dép l açant 

librement , permet de voir à une court e distance de l ' extrém i té de 

chaque tent a cule , une petite t ouffe c il iée , bri lla nt e et épanou i e en 

forme d ' entonno ir vibrat ile ; elle est formé e de cils r obu s t es ( parfois 

disposés en deux mèches) de l ongueurs i néga l es : 65 à 75/1 ( fig . 8B ) . 

J e n'ai pu discern e r exactement l e mouvement de battement de c i ls , cw.r 

lors de l'observation au mi croscope entre l ame et lamelle , l es c i l s 

s 1 immobil i sent e t s 1 accolent les uns aux autres . 

Chez le s an i maux l é gèrement a.nesthés i és a u c hlorure de 

magnésium , l e s tentacules s e rabattent généra l ement vers l' avant en 

se recourbant 1 1 u n vers 1 1 autre de sorte que les deux touffes ci lié::. ~ 

se rapprochent de la t~te de 1 1 anima l : cec i suggère q ue les tentacules 

et l eurs touffes ci liées joueraient un r<Jle da.ns l a c o llect e de s 

micropart icules a liment a i re s . 
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1 

lOO JI. 

A 
B 

Fig. 7: Po brevis n . sp. :un individu d dessiné sur l e vivant (la reglon 
fertile du corps est en grisé). Dé tails de la r é gion antéri eure 
en A (vue dorsale)et des lobes pygidiaux en B (vue l atéral e ). 
Tabl e des légendes p. 87. 
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Sur la face dorsale de la tête 1 les organes nucaux ne sont 

pas particuliêrement développés. 

' La ciliature ventrale est , par contre , très fournie : chez 

P. brevis, la face ventrale est pour a insi dire enti~rement ciliée alors 

que chez la plupart des espèces de Protodrilu s_ , on observe une bande 

ciliée ventra l e et longitudinale plus ou moins large se lon le s espèces. 

Chez P. brevis, l a ciliature occupe à peu prês toute l a l a rgeur de 

la face ventrale et ne disparaît que sur l es c8tés elu corps , après 

être devenue progressivement mo ins dense; vers la partie postérieure 

elu corps , elle s ' atténue progressivement e n largeur . 'Comme chez l es 

autres espèces , il y a un sillon cilié profond, large d'environ~ à 

10~, au milieu de l a face ventrale. 

Le lobe antérieur préoral (fig , BA ) est entièrement rev@tu 

de cils fins. En avant de la bouche, se trouve une bande transversale 

de cils plus forts , dirigés ver s e lle ; latéralement à la bouche , deux 

zones pourvues de ci l s puissants et longs attirent ilnméctiatement 
\ 

l ' attention , Agglutinés entre eux , formant ainsi des sortes d e " cirres" , 

ils atteignent 40 à 50~ de long et sont disposés obliquement 1 leurs 

extrémités recourbées faisant saillie sur les c6tés de l a tête . Par 

l eurs mouvements latéraux , de l ' extérieur vers l i axe de symétrie de 

l'animal, ils créent probableme nt un courant favorisant l ' acheminement 

des microparticules vers la face ventrale de l a r ég ion préorale o~ 

tous l es mouvements ciliaires convergent vers l u. bouche , 

Sur la face dorsale elu corps , la c i liature est u.ssez peu 

fourn i e t sur chaque segment , il y a de petites t ouffes de cils fins 

disposées transversalement à peu près au milieu du segment , Les cils 

sensoriels r ai des , longs de 25 à 30~ , sont présents un peu partout 

à la surface de 1 1 épiderm~ 

Les g l andes é p i dermiques : 1 1 épiclerme , comme chez les aut r es 

espèces , est riche en glandes appartenant ici à trois catêgories diff6-

rentes . 

Les glandes bu.cillaires , minces et gén6ra l ement courbes s ur 

l e cor ps , sont abondantes et éparses clans tout 1 1 é~p i derme, Sur l es 

tentacules cépha l ique s , e l les sont toutes fusiformes et régulièrement 

a lignées en deux bordures l ongitudinales très nettes. 



1 

Fig. 8: P. brevis n. sp. -A: \Tue ventrale de 1 ' extrémité antérieure 
montrant l e grand déve loppement de la ciliature et l es cirres 

buccaux -B: extrémité d'un tentacule céphalique portant une 
touffe de cils vibratiles -C: glandes épidermiques de l'organe 
latéral. Tabl e des l égendes p. 87. 



formé de gr a.ins ovotdes; ces g l andes sont pr•)bablement ident iques à 

celles que JÏ\GERSTE:t-r ( 1 95.1 ) décl'it chez P. robustus ( '•unJ<:n o-...rrl Si landes " ) . 
" 

Les g l andes muqueuses sont abondantes , not a mment au n i veau 

de l a ciliature de la face vent r a l e ; sur la t@te , e lles sont tr ~s 

abondantes j uste en avant de l a bouche et latéralement au niveau des 

longs ci l s buccaux ( f i g . 8A ). 

Le s glandes épidermiques sont abondantes au n iveau des organes 

l atéraux chez les mâles : da ns certa i ns segments , l e 12ème par exemple:: , 

de chaque côté du corps , le sil1on cilié de l ' organe latér <::~l est b r;rdé 

ventralement de glandes à gros gra ins ovo ï des et dorsalement de g l andes 

à petits granules (fig. 8C). 

Il n ' existe pas de glandes adhés ives segmentaires chez cette 

espèce ; chez l es femelles, il n ' y a n i glandes du cocon, ni organes 

dorsaux. 

Les lobes pygidiaux sont ass~z d iffé r ents pe .ceux des <::~utr e: .s 

espèces . En vue dor sale, ils ont une forme ét roit e e t ;leur partie 

adhés ive ne s ' é l a r git pas dwns le plzm frontal mais dans un pl<::~n 

oblique presque sagittal• La figure 7 r epr ésente le s lobes adhés ifs 

vus de profil : ils sont pourvus de glandes adhés ives très allongées 

(environ 30~ de long). Ils sont souvent r ecourbé s vers l a face ventrale , 

de sort e que les deux cr@tes adhésives terminales peuvent adhérer au 

substrat sur. l eque 1 glisse 1 1 ;:mimai. 

Le bulbe pharyngien est relativernent volumineux chez cette 

espêce . A l'oes ophage fait suit e l'int estin moyen dont la paroi con

tient de nombreuses granulat ions qui lui donnent une co loration vert 

-sombre. 

Le s glandes salivaires bordent l ' oesophage et l ' i ntestin 

moyen jusqu ' au niveau du 7ème s egment. L'intestin moyen devient moins 

l arge et sa paroi moins riche en granulations d<.'.n s l a moitié post <2-

rieure du corps . 



Le s dissôpiments s ont dif fi c ile s à dist inguer dans la r~gi on 

antérieur e . Le premier dissépimen t 1 acco l é habitue llement à l a partie 

post é rieure du bulbe pha-ryng i e n, n ' es t pas v i s i b l e i c i. Les d i ssépir:1ents 

2 , 3 et 5 ont génér a l emen t d i sparu et dans cett e région , l es d iffé rent s 

segments ne peuvent en f<:1it É!tre dénombrés que gr~ce aux n é phridies. 

Le pr emie r dissépirnent v i s i b l e est donc traver sé par l a quatrième 

néphridie , l e de"Ltxième par la s ix i r~me ; e nsuite, l e s dissépimcnt s sont 

régu lièrement présent s et limiten t les diff é r ents métamères ( f i g . 7) , 

Les n é phridies sont assez b i en vis ible s chez cette espèce e t 

sont un rep è re conunode p our l e dénombrement de s segments . La premiè r e 

se trouve i mmé diatement: en o.rrière du bulbe phar yngien (fig . 9A ); ,son 

e xtrémit é antérieure , en forme d ' arnpoule fer,nc~c dans l e coe l ome , poi;1te 

ver ~; 1 1 -=lvant et vers l a région dors a l e . ù ppuyé contre les g landes 

salivaires , le canal néphridie n se diri ge ~ers l ' a rriè re en longe o.nt 

la paroi coelomique (· f&IMA1;1pleure) puis s-.= recourbe p our se diri ge :c 

vers le pore n é phridien ext erne , situé dors a lement s ur ' :le premier 
1 

se gment . Plus ieurs gro.nules j aunes sont contenus dan s le cytop l o.sme 

qui entoure le canal néphridien; l o. partie init i ale de l a 

n éphridie est inco l ore . Les troi s premi è r es paires de néphridies sont 

as s ez rapprochées les unes des autres : l a dist o.nce qui sé p a r e le porc 

e xt e rne de l ' une e t l ' a mpoule vibra ti l e de l a suivante est e nviron 

la moitié de l a l ongueur totale d 1une néphridie. Le cë:\nal néphridien 

de l a troisi ème néphr idi e ( fig . 9B ) dé crit une boucle qui n ' existe que 

rarenent sur l es deux premi ~res ; sa portion terminale remonte nettenent 

vers la face dor sal e et vers l ' avant. Les néphridie s sont régulièrement 

pr ésen tes dans le s différents segment s (sauf dans l es segments p orteur s 

de .spermiductes ) .Elles manquen t 1 comme c hez tou t es le s espè ces , dans 

le s 3-4 dernie r s segments du c orps . 

Le s o.nimaux se}:Ue llement m1'1rs . 
===~==============~========== 

Chez le s m~les , l e pr emier segment fertile est généralement 

celui qui suit le s g landes sa liva ires , c ' est-à-dire le Bème segment 

(que lquefois l e 9 ème) . Tout e la partie postérieure du corp s est fertile , 

e xcepté les 2 ou 3 dernie rs segments , 



Les organes latéraux débutent au niveau du pore néphridien 

de la 10ème néphridie ( ou de la 11 è me); les sillons ciliés s ' étendent 

" sur les segments 10 à 16 et sont contigus d'un segment à l ' autre C! '?:o; 

leur apparition : il n 1y a pas ici de petite fos sette r onde isolée , 

au début de l ' organe lat é ral . Les s illons c iliés sont bordés de glandes 

dans les segments 10 à 13 , puis cette bordure glanduJaire s ' arrêt e à 

la fin du segme nt 13 et manque totalement sur les trois segments s ul·

vants où les sillons s o nt !:>implement c iliés (fi gure 10 ) . 

Les spermiductes sont au n ombre de trois paires chez cette 

espè ce; leur s coelomostomes sont situés dans les segment s 13 , 14 et 

15; et ils s ' ouvrent à l ' extérieur dans les organes lat éraux des· 

s egments 14 , 1 5 et 1 6 (
1

). Comme chez toutes les espêces du genre , ce 

sont de simples coelomoductes non associés aux néphridies qui dispa

raissent dans les segments où ils se forment . La paire de néphridies 

du segment 1 2 , qui précède la première paire de spermi 9vctes , dispa-, 
ra f t éga l ement . En arr i ~re des spermi du ctes , l es néphtidie s sont à 

nouveau régu lièrement présentes d <':s le segment 16 . 

Il y a for mat ion de spermat ophores chez cette espêce 

l'émission d ' un spermatophore rest é acco l é à la paroi du corps d ' un 

mâle au niveau des organes latéraux , a été vue une fois . Il est 

probab l e que la très mince membrane qui enveloppe le spe rmatophore , 

est sécrétée par le s glandes de 1 1 or gane latéral : celles-c i débouchent 

dans le sillon cilié et appartiennent à deux catégories , comme c ela 

a été vu précédemment (p . 46 ) • 

Chez l es femelles , le premier segment fertile est l e 8t~me . 

Les oeufs sont petits ( 4511 de diamè: tre environ ) et nombreu x dans cha:ru.e 

s egment fert ile. Comme chez les mâ l es , le s trois derniers segments du 

corps s ont stér iles . Il n ' y a pas ici d ' organes glandulaires dorsaux 

comme chez P . rubropharyngeus ou P. flavocap i tatus . 

(1) Que lquefois , les coelomostomes des spermiductes sont situés dans 
les segments 12, 1 3 et 14 , Dans ce cas , la néphridie qui précè de 
l e premier spermiducte n 1 est pas visible dans le segment 11 . 
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Les oviducte~ : les femelles de P, brevis possèdent dix 

paires d ' oviductes associés aux néphridie s , disposition jusuqu 'ici 

unique c hez Protodrilus ( figure 10 ) , 

Les hu i t premi0res paires de néphridie s sont visibles dans 

les premiers segments du corps , occupés par l es glandes salivaires et 

l e début de J. 1 int est i n moyen . La neuvi0me néphridie dont l'ampoule 

initiale est lêg(rement saillante dans l e coelome , est accompagnée 

d 'une couronne plurilobée, p ourvue de nombreux c ils courts réguliè

rement alignés cet organe rep r ésente l e coe l omostorne d ' un premie r 

oviducte (
1

), On observe chez cette esp è ce dix paires de coe lomos

t omes ains i associés aux néphridies dans les segments 8 à 18 (o~' 9 

à 19 suivant les cas). Dans chacun de ces s egments, la protonéphr i clie 

touj ours présente est entourée d 'une dizaine de repli s pourvus d ' une 

courte ciliature dressée (Fi g 9 C). La protonéphridie semble s ituée au 

centre de ce pavillon génital; elle n ' est pas réduite ~t; la .flamme 
1 

néphridienne se prolonge dans le canal assez c ourt (oyiducte) qui 

débouche à l ' extérieur latéralement , J e n'ai pu discerner les rapports 

exacts entre le début du canal néphr i dien et le coelomostome qui est 

probablement greffé l atéra lement sur lui, 

Le s oviductes n ' étaient connus jusqu ' ici, dans le genre F'rot(_' 

,?rilus, que c hez P. rubropharyngeus : dans les derniers segments ferti·-· 

les , JAGERSTEN (1 952 ) a dé crit deux paires d ' oviductes dont les coelo-

mos t omes sont pourvus de très longs cils dirigés v ers l ' avant dans la 

cavité coelomique , Une c iliature comparable existe d ' ailleurs sur les 

dissépiments des d iff é rents segments fertiles des ;n€imes indiv idus , ce 

que GOODRICH ( 1 93 1) avait déj à remarqué et décrit chez P. flavocapi-
( 2) . . . 1 l tatus · . Les clls , trés longs , battent lentement dans e coe orne et 

agit ent l es oeufs. GOODIUCH qui n ' avait pas vu d'oviduct es dans le s 

deux dernier s segments du corps pensait a lors q u e cette ciliature 

repré s entait un reliquat de coelomostome. 

(1) Quelquef o is , il y a neuf néphridies antérieures et c ' est la dixi èue 
qu i est ass oc iée au c oelomostome d ' un oviducte. 

(2) P . flav o capitat us et P . rubropharyngeus sont probablement deux 
espèces synony~·tes , ma i~; cec i n e petü étre étab li pour l ' i ns t ant . 
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a.v. 

50}1 

P· 

1 c . 

Fig . 9: P. br.evi s n. sp.: A e t B: 1ère et 2ème néphridi~; C: oviducte 
associé à l a néphr i die (dessins su r le v i vant ). Tabl e des légendPc: 
P o 87 o 

P. brevis o-'" 

6 8 10 13 14 15 

P. brevis ~ 

6 8 17 

1 ~ 
ovd . 

Fig. 10: Diagr ammes résumant l 'empl acement des organes l atéraux , des 
spe r miductes et des oviductes chez P. br evis . Organes ".~téra~x , 
spermiductes et ovi ductes ne sont rep r ésentés qu e du c6té gauche" 
Mêmes conventions que dans l es di agrammes précédents . TablF des 
l égendes p . 87. 
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JAGERSTEN (op. cit. p, 430) signale que les néphridies ont 

disparu chez ~· rubropharyngeus dans les segments pourvus de gono

ductes : les oviductes 5,1e P . rubropharYEgeus sont donc , comme les 

spermiductes , de simples coelomoductes. 

D' un type différent , les oviductes de P. brevis ont un 

coelomostome , associé à la protonéphridie et pourvu d ' une ciliature 

courte ordonnée selon plusieurs repli s ; ces organes mixtes corres

pondent à ce que GOODRICH (1 945 ) a appelé "prot onephromixium". 

Une pareille association existe chez les individus mâles de 

Paranerilla limicola (Archianné lides , Ncr illidae) : le coelomostome 

du spermiducte est greffé sur le canal de la protonéphr i die (JOUIN 

et SvJEDBARK 1965). 

Une disposition des organes segmentaires comparable se 

rencontre aussi chez les Phyllodocidae et chez les Pisionidae , fami lles 

de Polychètes où le s néphridies sont clos es dans le coelome et pourvues 
AI-ÎI<UN+ti 

de solénocytes ( GOODRICH op. cit., Ff1GE 1906 , ll!!lli/J!(IJ 19~1 ct 1947) : , 
lors de l ' apparition de la maturité sexuell~ , un pavillon génital , né 

de l ' épithélium coelomique , se développe à c~té ~e l a néphridie et s c 

greffe sur l e canal néphridien . 

Chez les mâles par con~re , les néphridies disparaissent l à 

où se forment les spermiductes , chez Prot odrilus brevis comme chez 

toutes les autres espèces du genre. 

Comportement et locomotion. 
~======~==~=====~~~=~===== 

Il est remarqüable qu ' une esp ~cc d ' aussi petite taille (en 

longueur) habite un sédirnent gros sier où les interstices sont grands . 

La section ronde du corps , l a large surface ciliée ventrale , les longs 

tent0.cules cé~,haliques indiquent une éthologie particuli ère . En effet, 

ces animaux s ' abritent volontiers dans des coqui lles vides de petit ~-:; 

Gastéropodes et peuvent y rester cachés pendant p l usie urs heure s ; ils 

se détournent très lentement à l ' intér i eur de la coquille par exemple 

lorsqu ' un rayon lumineux les atteint. Grâce à la large ciliature ven

tra l e , la locomotion est rapide lorsqu~ P animal se déplace librement 

entre les gra i ns de sable ; les tentacules sont très mobiles et se 

rabattent fréquemment l 1un vers l ' autre ou au contraire vers 1 1 arrj.l:rc. 



- 52 -

Ainsi , il est tr ès probable que chez P. brevis , la ciliature 

ventrale très développée , l es touffes ci liées de l ' e xtrémit é des ten -

t a cules et le s gr os c ils péribuccaux , a ins i que l a f orme des l obes 

pygidiaux , sont des caractères adaptatifs à un milieu int e rstiti e l 

formé de gr andes l acunes , dans l e sque lles cette es p è c e aurait tendance 

à adopter un mode de v i e semi -sédentaire . 

Discuss i on , 
===========:::: 

Cette esp ~ce rappelle P. hatscheki avec l aque lle ses affi-

n ité s sont à peu prè s certa ine s . Le s données manq uent e ncore malheu

reusement sur les i nd i v idus femelle s de cette derniè re espèce ; c;.epen 

dant , le s caractères suivants peuvent ê t r e soul ignés comme caractères 

communs aux deux espè::ces : 

- présence de de ux st at ocystes acc o l és et médians ; 

- ciliature ventrale l argement développée , particul i èrement 

l a ciliature péribuccale ; 
1 

- t r o i s pa ires de s pe r miductes dans le s segments 13 , 14 et 

15 , au niveau desque ls l es or ganes latéraux sont un i quement c iliés. 

Mais alors que P. hatscheki est une espè:c e inters tit i e lle 

très mobile , P . brev i s_ est une f o rme spécial i sée dans un mode de vie 

qui paraît semi -sédent a ire : la f orme court e et t rapue du corps de 

section r onde , la f ort e c iliature péribuccale et surtout la spécia

l i sat ion des tentacules cépha liques pour vus de petites touffes c iliées 

vibrati le s , l a fornœ trè s particulière des lobes pygidiaux dont l ' a

p l at i ssement est perpendicu l a ire à ce lui que l' on observe habituel

le~ent dans l e genre , sont autant de carac t ~re s liés à un mode de vie 

très d iffé r ent de ce lui des e s p è ces de ~r ot odr ilus connues jus qu 'ic i . 

La présence d ' ov iduc t es dans t ou s le s segments du corps est 

prob a b Je ment un des carac t è r es adaptatifs de c ette esp è:ce : l es 

oviduct es correspondr a ien t à une acquis iti on r écente , indispen sable 

à l ' évacu a tion des oeufs, p our cette esp(:ce plus sédentaire que les 

autres . Associés aux n é phridies , ils sont diff érents de ceux de 

P. rubropharyngeus qui sont , comme l es spermiductes de toutes l es 

esp èces , de s imples coelrnnoductes : ce f a it renforce l ' hypoth è se que 

les oviductes seraient , chez P . b r ev i s , une néoformation . 



~i~g~o~e_d~ ~·-b~e~i~. 

Longueur : 2 à 3 mm ; largeur : 0 1 16 à 0 1 20 mm ; nombre de 

segments : 23 an milximum. Corps trapu et de section ·r onde, Tent acule s 

céphaliques tr ~s longs atteignant la fin du 6ème segment et pou~vus 

chacun à leur extré~ it é d ' une touffe ci liée vibratile . A l ' avant de :a 

t@te, deux s tatocystes ( parf o is trois ) accolés l ' un à l ' autre, suiv :i .c; 

de taches pigmentaires médio-dors<Ües. Lobes pygidiaux étroits , 

aplat is dans un plan sagittal . Ciliature vent ra l e tr<~s déve loppéc 

en avant de la bouche , deux zones ciliées pourvues de longs cils 

agg lutinés entre eux et formant des sortes de "cirres 11
• Les g l ande s 

/ 

salivaires occupent les sept premiers segments . La r ég ion fertile 

débute au 8ème segment ; il y a tr o is paire s de spermiductes chez le s 

mâ l es , dans l es segments 13 à 1 5 . Les organes lat éraux s ' étendent 

sur les segments 10 à 16 , Les femelle s sont pourvues de dix paires 

d ' ovidu ctes dans l es segments 8 à 1l• Les oeufs son~ ~~ ' petite tailJ0 
1 

( 45/1 ) et nombreux dans chaque segment fertile. Individus sexu e llement 

mars récolt és en j uillet-septembre dans l e Gullmar-F jord , en avril en 

Méditerranée . 

?rotodr ilus a l b icans n . sp . 

l!_o.s_a}.i!_é_typ~ : l·'lédite rranée (Banyuls ) : plage du Troc . 

Cette espèce de grande taille v i t dans l e s édiment três 

gr ossier de la p l age du Troc au-dessous de la zone de défer lemen t 
1 

sou~j 

40 cm d ' eau environ ; on l a trouve alors parfo i s associée à P . oculifP~ 

La courbe granu lométr i que du sédiment est indiquée dans la fi gure 1j. 

La p é riode de reproduction de cette espèce est limitée au 

printemps , période pendant laquelle on récolte les ind ividus de plus 

grande taille . 
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Morphologie externe. 
~================== 

En avril-mai , les individus les plus grands , sexue llement 

mû.rs , mesurent 12 mm de long, 0,25 à 0 , 30 mm de large et comptent alors 

j usqu ' à 77 segments : cette espèce est une des plus grandes espèces 

rencontrées. La forme généra l e eSt robuste , le corps est tr è s lê g~re 

ment aplati ventralement; la segmentation externe est assez bien 

marquée. 

L ' épiderme est dé pigmenté et les animaux sont b l ancs ; observé:~ 

à la loupe, ils paraissent bri1lants et cet aspect est dû. à la présence 

de très nombreuses glandes bacillaires formant un rcvétement presq"c.<e 

cont inu dans l a couche épidermique. 

La région antérieure ne porte ni yeux ni taches pigment~ire s; 

elle est l égèrement é largie au niveau des organes nucaux et atteint 

environ 0 , 27 mm de large. Le s statocystes , très antérieur s , sont as s ez 

rapprochés l ' un de 1 1 autre et logés dans un lobe dorsal du prostomiurn 
• 1 

qui fait saill i e entre les deux tentacules. Ceux-ci ~ont assez l arges; 
( 

ils atte ignent en longu eur 8301-l , c 1 est-à-dire le n iveau du 4ème segmerJ.t 

lorsqu ' ils sont rabattus vers l' a rrière . 

Chez cette espèce , on observe en p lus de la bande c iliée 

ventrale caractéristique , une fine ciliature épar se sur tout l' épi

derme ventra l comme chez P. brev i s . Cette ci liature est cependant 

beaucoup moins dense ici. La c iliature segment aire est réduite dorsa-

lement : il n ' y a que quelques touffes c iliées éparses nur l es diff é

rents segments e t non de véritables couronnes . 

Les glandes bac illaires sont extrêmement abondante s dans 

l ' épiderme et présentent différents aspects dus à une évoluti on de la 

sécrétion : le stade ult ime de l ' évo lut i on d 'une ce llule glandulaire 

est représenté par des vacuoles à contenu réticulé. Ve rs la face 

ventrale , i1 existe en plus de s glandes à granules ovoïdes ( glandes 

muqueuses de J~gersten ). Les deux lobes pygidiaux n'offrent rien de 

particulier . 
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Morphologie interne . =================== 
En a rriè r e de , l a bouche et du bu lbe pha ryng i e n , l ' oesophage 

s ' éten d jusque dans l e 2ème segment, L ' intestin moyen lui f a it suit e et 

l es glandes sal i va ires bordent lat é ralement cette portion ant é rieure du 

tube d i gest i f jusque dans le s 10 ou 11 premier s segment s du corp s . 

Le s d i ssép i ments ne sont pas tous régulièrement présents dans 

la r égion antérieure . Le premier d i ssépiment acco l é au bu lb e pharyngien 

est présent , il est t raversé par la premi è re n é phridie , 

La néphridie est f o rmée d ' une ampou l e init i ale fermée ( proto

néphridie ) de forme a llongée faisant n e ttement sa illie dans l a cavité 

coe lomique en avant du d i ssép i ment qu ' elle trave r se (fi g . 11) . Cette 

protoné phridie n ' est pas acco l ée à la somatopleure et peut au contraire 

être assez proche de l a paroi du tube digestif . Le canal néphridien est 

long , enveloppé d ' un cytoplasme vacuo l a ire. Le pore n éphridien est s i tué 

lat é ralement . • 1 

Le s an imaux sexuellement mars . 
=~=====~~=============~====== 

' 
Le s indiY,idus mâles : l e premier segment fertile è st l e do"à-

zième; l es organes l a t é raux s ' étendent sous forme de s illons ciliés 

continus et bordés de g landes dans les segment s 8 à 1 6 tandis q u ' u ne 

p a ire de petites fossettes est visib l e dans le 7 è me segment . I l y a 

quatre paires de spe rmiduct es dont le s entonno ir s coelomi ques occupent 

l es segments 12 à 15 . 

Il y a , chez cette espèce , émission de spermatophores mis 

en é l evage , l es mâle s en déposent un peu partout sur l es grains de sable 

ou parfois sous le film de surface de l ' eau , De forme ovoîde , ils 

mesurent 1501J e nviron dans leur plus grand diamè tre et sont a ttachés par 

une extrémité au substrat , 

Les femelles : comme chez les m~les , le premier segment 

f e rtile est l e douzi ème . Le s ovaires contiennent de nombreux ovocyte8 

j eunes , liés le s uns aux autres dans l a gonade au début de l ' ovogenè s e; 

c omme chez les autre s es p è ces , il s tombent ensuite dans la cavit é coe

l omique où ils a chèvent leur croissance. Che z P . albicans , les oeufs 7 

au nombre d ' une vingtaine da ns cha que segment fertile , sont de très 

petite ta ille , n ' atteignant que 30 1J de diam<:~tre (fig . 12 ) . 
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A 

P. alb.icans n. sp. : -A: vue dorsale de l'extré~i,t é antérieure 
-B: néphridie. Table des l égendes p. 87. 

!.. r .. , ~ .. 

P. albicans n. sp. : coupe transve rsal e d'une femelle. Les embryons 
sont quelquefois ouverts dans la cavité coelomique (gst . 2) • 
Tabl e des l égendes p. 87. 
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Les divisions de maturation et la fécondation s ' effectuent 

dans la cavité coelomique comme chez les autres espèces , mais ici, un 

phénomène unique dans le genre se produit : l'évolution de s oeufs se 

poursuit et la se gmentation s ' effectue dans l e coelome avant la ponte. 

Les petite s gastrulas ont, comme les oeufs, 30~ de diamètre . Les jeunes 

larves sont les plus petite s larves connues: elles ne mesurent que 40~ 

dans leur plus grand diamètre. 

~~~~~~~~~=~~=~~~g~;~~~~~~· 
Comme chez tous les Protodrilus, la locomotion s ' effectue pa r .. 

glissement sur l a bande c iliée ventrale , mais l e comp ortement de défQ.YlS~ 

de cette espèce est remarquab le et unique pour le genre : quand 0n veut 

prélever les animaux à l a pipette, ils r éag issent v ivement et fuient en 

nageant en pleine eau , s'échappant au moindre contact. lls ne peuvent 
-----------------~-~-
nager longtemps mais cette ap t itude est néanmoins remarq.uable clans l e 

genre Protodriuus. 
• 1 

' 1 En effet , l a réaction de défense des especes · de Protodrilus 
l 

consiste le plus s ouvent à adhérer plus fortement au substrat par l a 

sécrétion des glandes adhésives pygidiales et par celle des glandes 

muqueuses de toute la face vent r ale du corps ou des glandes adhés ives 

se gmentaires chez P . adhaerens ; parfois , le corps n ' adhère que par l es 

lobe s pygidiaux et s ' enroule sur lui-m~me en une s pirale serrée 

(P , hypoleucus ) . La réaction d ' adhés ivit é au substrat existe aussi 

chez P. alb i cans et se manifeste lor s d'une faible perturbat ion du 

milieu. 

Ainsi , en règle générale, le s espèces de Prot oclrilus sont 

t ot a l ement incapables de nager et restent toujours au se in du sédime1~-r 

L 1 aptitude à l a nage de P. albicans est probablement avant a- · 

geuse dans ce sédiment grossier perpétuellement brassé par les vague s 

en arrière de la zone de déferlement • . Elle permettrait aux animaux 

d ' échapper aux chocs des graviers qui retombent et s ' ébou ~ent pério

diquement . 

Il faut souligner ici un caractère anatomique particulier à 

cet t e espèce l ' examen d lune coupe transversa le (fig . 1 2 .) permet de 

distinguer des petit s musc les transversaux s éparant la cha tne nerveuse 

1 
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de l'épiderme : ces muscles n'existent chez aucune autre espèce et 

sont peut-~tre en relation avec l'aptitude particulière à la nage que 

possède P. albicans . 

Discussion. ========== 
Par plusieurs caractères morphologiques, P. albicans rappelle 

P . spongioides Pierantoni 1908 1 espèce découverte dans un aquarium d'eau 

douce à Naples : son origine nia jamais pu être expliquée par PIERANTŒJI 

qui l 1 a, en vain, recherchée dans la nature~ 

Les caractères communs aux deux espèces sont t 

- les dimensions très grandes ~ celles de P~ spongi~ides sont 

supérieures à celles que j'ai observées, soit 20 mm de long et 0~3 mm 

de large au lieu de 12 mm et 0 ,25-0 ,30 mm; 

- la coloration blanche du corps et 1 1 aspect de 1 1 ép iderme riche 

en glandes et en vacuoles (d'où le nom dlespèce donné par PIERANTONI); 

- l'emplacement des statocystes ; 

l'extension des glandes salivaires dans les 10 premiers segments 

du corps, 

Cependant , il existe, chez P, albicans, entre les deux tenta

cules, un petit lobe antérieur contenant les s tatocystes qui n'est pas 

signalé chez P. spongioides par PIERANTOfJI; d'autre part, cet auteur 
0 1 0 0 

n'a eu que quatre spécimens à sa disposition et n ia pas décrit les 

animaux sexuellement mtrs . 

J'ai noté sur les spécimens de Banyu l s une très gr ande eury

halinité; le s animaux supportent une dessalure progressive importante, 

ce qui permet de ne pas rejeter l'hypothèse de l'identit é possible des 

deux espèces. 

P. alb icans , qui est une des plus grandes espèces rencontrée s , 

vit dans le gravier de la plage du Troc : ce sédiment dont le diamètre 

moyen est de 1, 860~ , est très bien classé (indice de triage~ 1, 45) et 

cette espèce y trouve donc des espaces logeab les convenant à ses 

dimensions . Le développement d • une ci lia ture vent rale étendue, s' ob.s.er'Je 

ici, comme chez P, brevis, et ce caractère pourrait être lié à la 
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présence d ' espaces ~acunai~es asg~~ g~an~~ ~~n9 le ~iotope ; à 1 1 oppo~é , 

les espèces minces habitant les sédiments fins à espaces interstitiels 

petits ont une bande ciliée médiane étroite et bien limitée . Les très 

nombreuses glandes ép idermiques réparties dans tout le tégument ont un 

rele protecteur certain. 

La possibilité de nage en ple ine eau de P . alb i cans mérite à 

nouveau d'être soulignée c ' est l a seule espèce capable de quitter le 

sé diment et cette apt itude est certainement avantageuse dans un sédi

ment perpétuellement brassé p a r l es vagues . 

Un autre caractère remarquable chez cette espèce est la 

segment at ion précoce des oeuf's dans le coelome : de très petite taille 
,. 

(30~) 1 les embryons sont libérés au stade gastrula et sont probablement 

d ' emblée nageants. 

• 1 

' 
' Une des plus gr andes espèces rencontrées, Longueur : 12 w~ ; 

largeur : 0 , 30 mm ; nombre de segments ; jusqu 1 à 77. Le corps est blanc , 

brillant , à cause de l a présence de très nombreuses glandes bacillaires 

dans l ' épiderme , A l ' a vant du prostomium , deux statocystes assez rappro

chés l 1un de 1 1 au tre ; pas d 1yeux. Les tentacules céphal i qu es sont l ongs 

et atteignent le 4ème segmen ti Les glandes salivaires occupent les 10 

ou 11 premie r s segments. La région fe r tile débute au 12ème segment dans 

les deux sexes, Quatre paires de spermiductes chez les m~les dans les 

segments 1 2 à 15 . Les organes latéraux s ' étendent sur les segments 8 à 

16 . Les fene l l es pr odu isent de nombreu x oeUfs de petite tai lle qui 

évoluent dans le coelome après la fécondation jusqu ' a;~)' stad e 9astrula . 
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Protodrilus hypoleucus Armenante 1903. 

~o.s,a.I.i!_é_ty_p~ : l''l éditerranée (Naples) : s able à Amphioxus (Armenant e 

1903) . 

~u.!,r~s_l~c~l_itis_ : - Né diterranée (Naples) : s able à Amphioxus de 

Posillipo et Cinito (Pierantoni 1908 ) , Cinito(-6m et-3m) ; 

(Banyuls) s able à Amphioxus du Racou(-4rn) . 

- Manche (Roscoff) : Bloscon(-10 m), de Terenez 

( -5 m) ; également à l a Bas s e Plat e ( -1 0 m) . Nédio-littoral 

inférieur : chena l de l ' Ile Verte et sables s itués à l ' est 

de 1 1 Ile Verte. 

- Gullmar-Fjord (Fiskebtlckskil ) 

Bonden(-27 m) et Hamner~(-1 8 m) . 
Gbhnarsktlr (~ 1 3m) , 

Protodrilus hypoleucus forma tenuis Jouin 19 68 . 

Localit é s Manche (Roscoff) : médio-littoral inférieur : bancs de 

s able au nord de la pointe de Per a r h idic . Mé dio- l ittoral 

inférieur , éga l e i;1ent à Penp oull(et Brignogan. 

Introduction . -----
Je me suis heurt é e dans l ' identification de cette esp~ce 

commune à Roscoff c omme à Kris tineberg , Naples et Banyuls , à plusieurs 

diffi c dté s 

a ) d ' une part , t ou s le s s péc imens obs ervé s dans ces diffé 

rentes loca lit és gé ographiques , présentent de s caract ère s intermédiaires 

entre c eux de p, hypoleucus Armenante 1903 et ceux de P . sphaerulatus 

Pierantoni 1908 , espèces décrit e s toutes deux de Naples . 

- b ) D' autre part , dans certains sab les plutôt fins ( à 

Roscoff comme dans le s autres localités ), les spéc i mens ne sont p2.s 

typique s et une forme , P . hypoleucus forma termis a du ~tre dis tinguée 

une diagnose en a é té donnée dans le fascicule Annél i des de la Faune 

de Ros c off 196 8 . Le s courbe s granulométr i ques de s s édiments où v i ver..t 

l a forme type et la forme tenui s sont indiqué es dans les f i gure s 20 et 

21 ) . 
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c ) Enfin , ~Naples oü j ' ai e xaminé les spéc~nens des loca 

lités types s i gnalées par PIERANTONI p our P. hypoleucus. et !:'_~_s;eh.~r:_ru

latus 1 je n 'ai j ama i s pu discerner deux esp 0ces mai s seulement des 

individ·IÀ.s appartenant à 1 1 espèc e type ou à la forme tenuis , 

Il est donc probable que PI ERANTONI a c ru pouvoir dist ing-c<er 

deux esp èces dans ce s deux types d 1 individus : à mon av i s, ~.ÈZP.9~~=~~-c~~. 

et P. sp haerula_tus sont synonyme s . 

En raison de l'antériorit é du nom et surt out a cause cle 

l ' aspect p a rtic ulier de la cutic ule qui donne à cette esp~ce son 

aspect blanc mat , j e conserve r ai l e nom d ' espèce P, hypole ucus; 

P . s phaerulatus t ombant en synonymie , 

Afin de suppr imer toute confusion , la redescription de cette 

espèce est nécessaire, Les caractères morpho l og ique s de 1 : esp èce type 

:r. hypoleucus seront donc revus , comp l étés et confrqntés avec l es 

donné es or i g inales relatives aux deux esp~ces synonymes . Le s caract ères 

de la forme tenuis se r ont donné s paralll: l ement au cours de cette étude . 

Morpho l og i e externe de P . hypoleucus Armenante 1903 . 
================~================================== 

Forme générale et dimensions du corp s : cette esp è ce se 

distingue d ' emb lée de toutes l es autre s espèces connues par u n rev~ ·

tement eut icula ire ornement é , qui recouvre tout le corps et lui donne 

un aspect blanc et opaque, t r ès caractér i st ique . Comme l ' ont observ6 

ARHENAlTT E et PIERANTONI , ce r evêtement est fo rmé de pet ites plages de 

formes irréguliè r es parais s ant constituées de granules r éfr ingents 

serrés le s uns contre l es autres ; ce t te ornementation cut i cula ire 

s 'interr ompt au nivea u des d i ssép in1ents et manque généralement l à où 

une c iliature appara î t ( bande ciliée ventr a l e et organes nucaux par 

exemp le) . 

Cette c uticule peu transparente chez le s spécimens types, 

empêche l ' observat i on de certains organe s interne s (né phridies en 

particulier) et même ce lle des glandes ép idermi ques . 

P. hypoleucus atteint couramment 8 mm de l on g et compte al ors .· 

apr ès le bu l be pharyngien , environ 45 à 50 segments . La "tête " ( com-

prenant comme to'.),j ours : r égion préorale 1 b ouche et région pharyn::; i ~41tV1e) 



- 62 -

est à peine p l us large que l es segments suivants : e lle mesure environ 
' 

0 , 14 mm a l ors que le reste du corp e> mesure e nviron 0 , 13 mm . Ces dimen

s i ons sont en accord avec les donnée s de PIERANTONI concernant ~.:_ÈJ,P O

l eucus et P. S_llhaeru l atus . 

L ' ext rémit é anté rieure est as s ez p l ate entre l es deux tent a

cules qui , relat i vement c ourts , atee i gnent , lor s qu ' ils sont dirigés 

vers l ' arriè re , le mi lieu du premier segment . Deux statocystes ovoïdes 

re l ativement volumineux et peu visibles sur le v iv a n t , sont disposés 

obliquement au n i veau du bord i nterne de chaqu e tentacule . Il n 1 y a 

pas d'yeux. Les organes nucaux ont l ' aspect de deux pet it s mame l 'ons 

c iliés , ar rond i s , fa i sant sa illie sur l a face dorsale de la t@te ; leur 

diamètre est équivalent au cinqui~me de la l argeur tota l e de la t@te. 

Les organes nu caux sont donc t out à fait comparab les à l a description 

qu ' en do nne PIERANTON I pour P. sphaerula tus . 
• 1 

' 
La c iliature généra le de P . hypoleucu~ est 'réduite : il n ' y 

a pas de cour onnes c iliées segment aires. La bande c iliée ventr a l e, 

étro ite l e l ong du corps , s ' é lar g it ct bifurque au n i veau de l a bourho 

qu ' e lle entoure complètement , En avant de l a bouche , ex i ste une bande 

ciliée transversale . La face do r sa le de l a téte porte , en a rri ère de s 

or gane s nucaux e t j usqu ' au n i veau de l a région pharyngienne , plusieurs 

petites touffes ci liées (fi g . 1 3 ) a li gnées t ransversa l e ment . Des cils 

sensoriels sont visible s sur la région a ntérieure : il y en a entre 

les tentacules et au niveau des stat ocystes . D' autres c ils sensoriels 

plus courts existent sur les bords l atéraux de l a téte et tout le 

long du co r ps . 

Les lobes pygi d iaux ( fig . 1 3 ) r.tontrent u ne bordure adhésive 

bien développée et lar gement éta l ée ; il e xiste dorsalement u n petit 

l obe méd i an qui termine le pyg i dium : ce lobe e st signa l é par PIERAN

TONI chez ~phaeru latus . 

Le s glande s ép idermiques sont peu a pparentes et en fait assez 

peu nombreuses; des glandes . ~acillaires existent tout le long du cor ps, 

localisées préférentiellement sur une ligne média-dorsale , deux lignes 

lat éra le s et deux lignes lat é ro-ventrales. lTn gr oupe mé dian de cinq à 

s ix glandes bac illa ires ex i ste toujour s à l a partie antér i eure , do~sQ~ 

lement entre les deux statocystes . 
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~OO)l 

1 

Fig, 13: P. hypol eucus vue dorsale ... Ai de l'extrémité antérieure; -B: àe .. :: 
lobes pygidiaux ; l es ornementations cuticulaires ne sont repré
sentées qu'en B• Table des légendes p. 87. 

1 

'1 

ep·- ----4-
m .1. --1--+-·--1-
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Des glandes muqueuses nombreuses et bien visibles débouchent 

sur l es bords du s illo~ cilié ventral tout l e long de celui-ci . 

Morphologie externe de P. hyp oleucus forma tenuis. 
=~==~========================~=~================= 

C 1 est touj ours dans des sédiment plutt'5t fins que P. hyp~

leucus est représentée par des individus appartenant à la forme 

tenuis, caractérisés par l eur extrême minceur e t leur fragilité. Dans 

certa ins sables de la zone intertidale de Roscoff , par exemp l e dans 

le s sables qui sont à 

formes mélangées . 

1 1 est de 11 Ile Ve rte, on peut trouver le s deux 
' ,. 

Forme générale et dimensions du corps : le s spécimens peuvent 

atte indre 7 mm de long pour un nombre de segments de 45 e nv iron , l a 

largeur du corps n 1 atteignant que 0 , 08 à 0 , 10 mm. La eut icule a 

presque totalement perdu sor, ornementation; celle-ci ~ubs iste cepen

dant mais elle n ' est jama is ëtus s i dense que chez l es ~ pécimens de la 

forme type et varie se lon l es individus et selon l es r ég i ons du corps . 

La forme de l a t~te , arrondie vers l ' avant , est un peu diffé

rente de celle des s pécimens type , mais la cilia ture généra le r éduite 

est ident ique . Les lobes pygidiaux sont généralement mo ins déve l oppés 

et le petit lobe médian n'exist e pas . 

Morpho l ogie interne . 
=~================= 

La mo rpho l ogi e int e rne a é t é étudiée sur la forme te nuis n l, , 

transparente : l ' opacité de l ' ép ide rme chez le s spécimens de la forme 

type rend en effet tr ès diffic ile l ' examen des organe s internes. 

Cependant, l ' organisat ion interne paraît ident ique chez les deux 

forme s . 

Le tube digestif : il débute par un oesophage f ort ement cilié 

qui se termine dans le premier segment , un peu en arrière du pre;ilier 

dissépiment ( 1 ) . Apr ès 1 1 oesophage , l ' intes tin r este é troit jusqu ' au 

(1) Le premi er dissépirnent chez cet te espèce est nettement écarté dv 
bulbe pharyngien (fig . 1 3 ) , ce que 1 1 on peut voir é galement , dnns 
l a monographie de PIERANTON I , planche III, fi~lre 4 , 
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5ème segment em1iron; dans ces premiers segments, on distingue ventra-
' lement au tube digestif , des glandes c ontenant de gros grains ovotdes 

qui sont particulières à cette espèce; sur le vivant , ces glandes 

prédominent nettement et les glandes salivaires n ' apparaissent claire

ment que vers le 60me segment, tandis que le tube digestif s ' élargit. 

l'1ais de s co l orat i ons in toto au carmin aluné permettent de mettre en 

év idence le s glandes sal ivai res dès le premier segment , immédiatement 

après 1 1 oesophage, comme chez toutes les autres espèces. Le s glande s 

salivaires sont , chez P. hypoleucus , réduites à deux bourrelets 

ventro-latéraux peu volumineux, mais qui s ' étendent jusqu ' au 18Çme ou 

20ème segment. Le s glandes à gros grains ovoïdes les accompagnent 

sur tout leur parcours : celles-ci n ' ont jamais été vues chez d'aut re s 

espèces de Protodrilus (voir fi g . 14 A). 

Ces deux catégories de glandes ont des contenus sécrétoires 
' 1 , 

très différents : les glandes salivaires sont , comme c;: hez toutes l es 
l 

espèce s du genre, de volumineuses cellules pourvues d ' un gros noyau 

à nucléole bien visible; leur cytoplasme est nettement basophile et 

contient une fine sécrétion granuleuse qui s 1écoule ventralement au 

tube digestif et remonte le long de celui-ci jusqu ' à la cavité bucca l e . 

Les cellules à gros grains ovotdes ne sont pas basophiles : 

les grains de sécr étions sont bleus à 1 1 Azan ( les glandes s alivaire s 

sont r ouges comme l es noyaux) , colorés en rose pâle par l ' APS , inco lores 

au bleu alcian. 

Vers le 2Cème segment, la disparition des glande s sa livaires 

s ' accompagne d'un changement d ' aspect de l ' i ntestin qu i s ' é largit 

nettement en même temps que s a paroi devient plus mince; sur le v ivant , 

l'intest in est à ce n iveau s ouvent co l or é en brun-clair par un abon

dant contenu digest if riche en frustules de Diatomées . 

L ' intestin postérieur, de diamètre plus pet it , est f ort ement 

cilié dans sa portion termina le et débouche à l ' extérieur s ous lP J ob~ 

médian dorsal du pygidium. 

PIERANTONI s ignale que le s glandes salivaire s s 1 étendent chez 

P , sphaerulatus , du 3ème au 20ème segment et chez P . hypoleucu s , du 

3ème au 17ème environ, Il ne mentionne pas la présence de ce llules 

à gros granules associées aux ce llules s alivaires typiques. 
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Les nêphridi~s : e lle s sont tr~s petites chez cette espèce 

et ne possèdent pas d ' ampoule initiale saillante dans le coelome en 

avant du dissépiment qu ' e lle s traversent (fi g . 14). 

Elles se s ituent dans c haque segment , à l'angle que forment 

l e dissépiment et la paroi du corps et e lles sont ventrales par rapport 

aux mus c le s ob liques , Le canal néphridien, étroit et court , est 

difficile à voir et en fait, seule la partie init ia le de la néphridie , 

acco l ée à la face antérieure du dissépiment, est visible : à ce ni

veau, une dizaine de cils apparaissent dans un cytoplasme contenant 

de petites vacuoles . Les c ils étant, pour la plupart, ordonnés -e t 

dirigés vers l'arriêre, paraissent liés au cytop lasme de la néphridie ; 

cependant, il peut arriver qu ' un ou deux cils se retournent et battent 

librement dans le coelome. Ce fait permet de supposer que les cils ne 

sont peut-~tre pas inclus dans la masse cytoplasmtq,ue mais seule-, 
ment e n bordure de ce lle-ci , f ormant ainsi un né p hro~t ame . 

Se lon PIERANTONI , le s néphridies s ont très petites chez 

P . hXJ?oleucus et P. s phaerulatus : e lle s appartiennent au type 

"brachynéphridies" dont il donne une description en partie inexact e . 

En effet , se lon cet auteur; les "brachynéphridie s " se t r ouvent acco

l ées à la paro i du corps, ce qv.i est exact , mais e lle s seraient 

pourvues d ' un néphrostome r e lativement large se lon les figures qu ' i l 

donne (PIERANTONI op . c it, planche 3, fi g , 4 ) : or il n ' existe rien 

de semblable chez P , hypoleucus . 

Le dé nombr ement des seg;·:tents antérieurs : comme chez P . ad

haerens (JAGERSTEH 1952 et J OUI N 19f6), certains di ssé piments ant ~

rieur3 disparaissent chez P. hypoleucus, ce qui rend t r ès difficile 

l e dénombrement exact de s segments . 

La première néphridie visib le chez P. hypo l eucus traverse l e 

prem i er dis sépiment situé nettement en arrière du bu l be pharyngien 

chez cette espèce (fi g .1 3A ). Le premier seg;-nent très lon g i c i , c orres

pond l e plus souvent à 1 1 association de deux segments dont le dissé

p i ment limitant a disparu. 
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Les néphridies ont elles aussi dis paru et la deuxi è me paire 
~uiV'a~ 

visible traverse le dissépin~anoTmalement éloigné du 

premier . En conséquence , si le premier segment allongé correspond <'> 

deux segments réunis , il faut appeler le s uivant, troisième segment , 

Il arrive q u ' il y ait trois segments associés entre les 
deux premiers dissépiments vis i b les , et ce n ' est qu ' à l ' aide de 
mesures que 1 1 on peut éva luer le nombre de segments antérieurs ainsi. 
fusionnés; quelquefois, le s dissépiments n'ont disparu que d ' un seul 
c&té du tube digestif , ce qui facilite le dénombrement des segments 
(voir fi g . 15 ) • 

.Les individus sexue llement mürs. 
=====~====~==================== 

A Roscoff , la pério de de reproduction de cette espc':ce est 

limitée à quelques mois d ' hiver les premiers individus fertiles 

apparaissent en novembre-décembre et on en rencontre jusqu ' en mars 1 

comme en Héd iterranée . A Krist ineberg , j 1 ai trouvé plüs'ieurs indiv idus 

m~les en juillet . 

Le s m~les évolution des caract~res sexuels au cours de la 

p_ériode de reproduction . 

A l ' inverse de ce que l ' on constate en général chez les 

autres espèces de Protodrilu s , il y a , chez P. hypoleucus , une 

variation dans le nombre de spermiductes (une à trois paires) au cour s 

de la période de reproduction . De plus , selon les individus , la 

premiè re paire de spermiductcs ne semble pas occuper tou j'ours le ~~t'YII'!... 

segment et on l ' observe tantôt dans le segment 5 , tantôt dans le 

segment 4 . Or cette variation n ' est probablement qu ' apparente et 

résulte seulement de la difficulté que l ' on a à compter le s segment s 

de la région antérieure. En effet , il arrive que le dissépiment 3 1 

normalement visible chez les individus stériles , soit invisible ou 

disparu lorsque les animaux sont pleins de spermatozoïdes . Quant ~~x 

néphr i dies , seuls organes segmentaires pouvant permettre un dénom

brement préci s de s métamères , elles sont très petites chez cette 

espèce et indiscernables lorsque les spermat ozoîdes ont env21hi le 

coelome . 
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Il est tr~s probable que ce sont de telles variations 
' 

apparentes dans l ' emplacement des sper miductcs,qui ont conduit PIERAN

TONI à créer une esp~ce nouvelle tout e n conservant celle d 1 ARHENMJT}:; , 

L'app a rition des organes latéraux et de s spermiductes a pu 

@tre é tudi ée s ur des spécimens appartenant e:\ la forme tenui s , r éco lt és 

t ou j ours à la m@mc l oca lit é à Roscof f ( bancs de sab l e entre la point e 

de Perarhidic et l'Ile Ledanet . 

1°/ Vers l a mi-novembre , on ne trouve encore que 8% d ' i ndi 

vidus sexuellement nrCtrs ( 1 ) : tous sont des mâles e t les organe s . 
' 

lat é raux ne sont que de simples sillons ciliés a pparus en prerüér sm" 

le segment 5 ( 85 ) , puis s ' étendant sur les se gmerts 6 et 7 ( fig . 15 A) . 

La premi0re paire de s permiductes formée prend la place de l a néphri

die 6 (
2
). A ce stade , la spermatogen~se débute à peine : les gonades 

sont présentes sous forme de bourrelets dans le coef-omc ' des s egments 

postérieur s f e rtiles ( à partir du segment 22 environ);, mais il n ' y 2, 

encor e ni spermat ide s , ni spermatozo'i:des libres dans le coe lo.me . 

Un fait nouveau , qui se produit probab l eraent aussi chez les 

autres espèces , a pu ~tre noté ici : on constate , chez ces indivi dus 

oü la spermatogen~se débute à peine , que tous les dissépiments , dcp~is 

le deuxi ème jusqu 1 à ceux des dernier s segments fertiles, sont pour vus 1 

sur leur face antérieure , d 1 tme longue et souple ciliature , compara ble 

à ce lle qui est décrite par GOODRICH (1 93 1) et JAGERSTEN (1 952 ) chez 

les femelles de P . flaHocapitatus et de P .• rubr opharyn[eus . Ce tte 

longue c iliature a probablernent pour dne de faire circul~ r l e liquicle 

coelomique autour des gonades et de brasser le s ce llules germina l es 

lorsque cel le s -ci sont libérées dans le s cavités coelomiques (fi g . 14b) . 

2° / Le s g l andes ép ide r mi ques apparaissent sur le bord de 

l ' organe lat éra l ci lié du segment 5. Une deuxième paire de spermi

ductes apparaît à la place de la néphridie 7 (fig . 15 B ) , c 1 est-à-dire 

dans le s egment 6 , 

(1) Observations de l ' année 1968 -1 969 . 

( 2 ) La néphrid i e 2 1 bien que disparue , est comptée . 



-- 69 -

3°/ A la fin novembre , on rencontre déjà quelques indiv idus 

t out à fait mûrs ayant t' rois paires de spermiductes (emplacement des 

néphridies 6 , 7 et B. Les organes latéraux sont des sillons ciliés 

continus de S5 à 88 (fi 9 . 1 ~· D ) et bordés de g lande s d 1 une manié': re 

discontinue . Il n ' y a pas , chez P . hyyoleucus , de petite fossette 

g landulaire ronde au début de 1 1 organe latéral. 

En pleine période de reproduction ( février-mars ), le s mâle :.; 

de P ._~,p o leucus. s.ont clone p üurvus de trcJis paires de spermiductes 

dont les coelorrtostomes sont s itués dans le s s egments 5 , 6 et 7 . 

A ce moment-là , chez la f orme type comme chez la forme/ ten~_isr 

l es spermatozoîcles très nombreux ont envahi toute l a région antérie1.~re 

et masquent le s dissépiments ; il arrive très souvent que l e di ssépiment 

3 , habituel l ement visible , disparaisse et si l ' on ne prend pas garde 

aux longueurs des segments , on compte alors les spermiductes dans le s . ; 
1 

segments 4 , 5 et 6 , c 1 est -à-dire qu 1 il semb le qu 1 une pa ire de sperr.Ü··-
' 

ductes se so i t différenc i ée en avant de la premiè re, 

Cela est peu probable et il semb~bien que les nouveaux sper

midu ctes se forment touj.::mrs en arrière de la première paire formée , 

4°/ A la fin de la période: de reproduction , une diffé rence 

apparait ent r e les deux catégories d ' individus en ce qui concerne 

notamment l ' extension des organes latéraux , les spécimens " type" ,,ton-

trant des caractères plus constants que ceux observés chez la forme 

tenuis. 

Chez les s pécimens de la forme type , les organes latéraux 

s ' étendent en effet sur les segments 5 à 8 sous forme de sillons cilié;-; 

continus , pourvus d ' une bordure glandulaire discontinue (fig . 15 r: ) . 

Les spécimens de l a forme tenui s montrent , par contre , une 

extension considérable des organes latéraux qu i se prolongent jusqu ' au 

13ème ou 17 ème segment , Ces s illons ci liés sont bordés de glandes, 

comme chez la f orme type , dans l es segments 5 à 8 et sont moins riches 

en glandes sur les segmeEt s 9 à 17 où les si llons cili és sont discon

tinus (fi g .1 5 C ). 

D ' autre part , que l ques individus possèdent quatre paires de 

spe r miductes , la paire supplémentaire étant immédiatement postérieure 
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P.hypoleucus Armenante 1903 forma tenuis Jouin 1968 A 

B 

c 

d1 

P. hypoleucus Armenante 1903 D 

2 3 4 5 6 7 8 9 10 tt 12 

Fig. 15: Diagrammes r ésumant en A, B etC l'apparition progressive des 
spermiductes au cours de la période de reproduction ; en C: ex
tension anormale des organes laté raux chez la f'o rme tenuis, à l a 
fin de l a période de reproduction ; en D: les caractères de l a 
forme type au m~me moment . 
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aux trois paires caractéristiques de l ' espèce . Chez d ' autres in d i vidus , 

on observe , au niveau des pore s néphr i diens N
9 

et n
10 

d ilat é s et abon

da.mrrlent c i li é s , 1 ' ébauche de nouveaux spermiductes , sans que cependant 

l es coelomost omes correspondant s s o ient quelque peu d ifférenc i és . 

En rés"t.,uné , l es faits obs ervés montrent que : 

1) les spécimens type ont des caractère s s exuels bien étab li s et 

constants; 

2 ) les spécimens "tenuis " au contra ire présentent une certaine ins ta

b ilit é de ces caract è r es : il semble qu ' il y a i t un gradien~ 

antéro-postérieur dans la différenciation des spermiductes et des 

organes lat é r aux e t que ces s pécimens soient plus sensib l es que 

ceux de la forme type à l ' influence de la gamétogenèse , Ai nsi 

s ' exp l iquer ait l'extension anorma l e des organes latéraux et l a 

tendanc e à la diffé renciat ion de spermi ductes sup~Iémentaire s . 
' l 

Local isati on des gonade s : PIEH.ANTONI ( op . c i t.) mentionne 

que l es segments fertile s s uccè de nt aux segments saliva ires : l a ré g i cn 

ferti le débute donc , ~;e lon cet auteur, pour l es mâle s comme pour l e s 

femelles , vers les 20-22 èmes segment s . 

Des colorations in toto , eff ectuées s ur des indiv idus mâle !:; 

au début de la période de r epr oduction , révèlent la p r és e nce de mass i f s 

de spermatogonie s et de spermatocytes à partir des segme nt s 6 et 7, 

jusqu ' au 4èrne se gment avan~ la fin du corps . Hais plusieurs obser vations 

montrent que l e s gona des s 1 épuisent rapidement dans les segments anté

rieur s du corps (segments " sa livaires '' ) a l ors que dans l a moit i é 

postérieure du corps l es produits gén:i.t aux sont é l abor és pendant t oute 

la période de reproduction. Les spe rmatozo ïde s migreYrt vers 1 ' avant 

jusqu ' aux spermiductes ; il est m@me fréquent qu ' ils traversent le 

premier dissépiment et envahissent la t@te . 

Chez de tr è s jeunes males , a l ors qu ' il n ' y a encore qu ' une 
seule paire de s permiductcs , on constat e que lquefois la pré sence de 
faisceaux de spe r mati cles al i gnés et immobi l es dans le coe lome de c e 
segment ( 85 ); à ce stade 1 les segments qui s uivent sont le p l u s sol..-, ven t 
dépour vus de ce llules germinales et ce n ' est que vers l e 15ème se gmeEt 
que 1 1 on observe dans quelqu es segments de pet ius bouquet s de j eune s 
spermatides à court s flagelles . A part i r du segment 23 , le s longs fa :!_c; 
ceaux de spe rmatides occupent entièrement les segments de l a région 
postérieure du corps , qui appar a î t donc comme la vé ritab l e région f e r-
t ile . 
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A la fin dv. r:tois de mars, les pZ'oportions sont le s suivant es 

69% d ' individus redevenu s s t ériles , 1 3% de m~ le s et 18% de f eme lles . 

La plupart des mâles ont à cette époque trois paires de s permiduct es 

mais la régression du nombre de s permiduc tes a pu être notée chez 

que lque s sp é cimens et il s e mble b i en que ce soit la premi ê re p a ire 

fo rmée qui subsiste l e r~lus l ongtemp s et disparaisse e n dern i er . Le s 

g l andes épidermiques des organes l atéraux dispara issent avant l a 

c iliature . 

Les feme l les se rec onna i ssent imméd iat e ment au contraste que 

forme avec l a part i e sté r ile, la mo i t i é postérieure du corps rendue 

opaque e t légèrement di lat ~ e par la présence des ovocytes . 

Dans la ma jorité des cas , l a gonade apparatt vers le 21 ème 

segment ; ma i s ce l a varie avec le nombre t ot al de segme nt s de s i n div idns . 

En r è g le géné rale, cependant , les ovaires ne se déveùoppent pas da ns 

les segment s pourvus de glandes salivaire s . 

Les ovocytes s ont alignés le long de l'inte s tin d~ns le s 

cavi tés coe l om iques do r sa le s et mesurent 40 à 5011 de diarnèt r e quelques 

j ours avant la ponte . Leur n ombre varie de quat re à huit par s egnent . 

Il n ' y a ni glandes du cocon ; ni organes dors aux chez le s 

feme lles de~ · hypoleucus ; j e n ' a i jamai s d i s cerné d ' ov iductes . 

La pé riode de maturité sexue l le est l imitée à que l ques mo is 

d ' hiver à Ro s coff . Contrairement à ce que l ' on ob s erve che z l es m~n "'"'

l es gonades ne se développent jama is dans les segments antérieurs , 

même au début de la pér i ode de reproduction et la région fertile 

para ît ici n e ttement limitée par l'ext ension considérable des g l ande s 

sa liva ir es . 

Locomot i on et comport ement , ========================== 
Rien de particu lier dans la l ocomotion de cette esp è ce qu i , 

comme la p lupart de s Protodr ilus , g lis se réguliè rement en s e rpentant 

entre le s grains ck~ sab le; elle présente par contre une 11 r é act ion 

de défense 11 t r ès car actéristique . PIEEANTONI s ignale chez P . hypo leucu~ 

et P. sphaerulatu~ une faculté d ' enroulement en spirale ce comport em<t,l'\l 

int e rvient en e ffet lor s d ' une forte perturbation et il est tout à f a it 
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particulier à cette espèce. Le s lobes pygidiaux adhésifs s ' ancrent sur 

le substrat et tout le corps s'enroule sur lui-m@me e n une spirale 

verticale serrée. L'animal peut rester ainsi contracté plusieurs 

minut es, offrant un minimum de surface exposée aux courants ou aux 

chocs, en même temps qu'une certaine é l a st ici té : il ne se déroule r..r ue 

l orsque toute perturbation a ce ssé. 

Une autre caract éristique important e de 1 1 espèce e s t l a f ort e 

odeur iodée que dé gage un individu bless é . Grâce à cette odeur, on peut 

déceler la présence de cette espèce sur le terrain, au moment r,1ême cle 

l a récolte, e n pressant à l a main une poignée de s able. Cette odeur est 

une caractéristique constante de l'espèce, dans les divers point s de s a 

répartition géographique, 

Parasites. 
===:o:==;:::;==:!: 

Une autre particularité distingue la forme te nuis : c 1 est l a 

présence dans le coelome de gros ses formations blanohes 1 à allure d ' ovo~ . 
cytes , pourvues d ' un noyau et comprimé e s dans la cavité coe lor'lique du 

s e gment qu 1 elle s occupent : elle s peuvent atteindre 90/1 dans leur p l us 

grand diamètre. 

Ces grosses cellules sont des parasites encore indétern;i né s : 

il s ' agirait, selon le Dr, POLJANSKY (communication orale) , soit d ' une 

Gré garine coelomique 1 s oit d 1 un Eucoccidium, voisin d 1 Eucoccidium dino

Ehilii dont le cycle a été décrit par K ~G. GRELL chez Dinophilus g i ro

ciliatus. 

La présence de ce s parasites a été notée aus s i b ien il Ro.s c of.2 
qu ' à Naples; à Roscoff, on les rencontre toute l 1 année, même pendant l a 
période de reproduction dans les segr:-tent s fertiles, et même dans l es 
s egment s pourvus de s permidnctes chez les individus mâles;. Ils n 1infl1.1ont 
donc pas sur la scxuali té de leur het c. 

Les spécimens de la forme type que l'on rencontre dans l o. zone 
des marées sont eux aussi parasit és : mo.is ce volwnineux st ade c uc l o
mique ne semb le pas s Ly développer. Il existe en effet un autre s tade 
où les parasites sont accolé s i\ la splanchnopleure c ontre l ' inte stin , 
toujours dans la région moyenne du corps ( dans les derniers segments 
à glandes saliva i res et les quelques seg::tents qui suivent). Ce s par a 
s ites peuvent passer dans la lumi ère intestinale où ils sont a l ors 
enveloppés d ' une membrane épaisse. 
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ARHENANTE ( 1903 ) et PIERANTOlJI ( 1908 ) ont dans leur s d ia gnos "' c; 

des es p è ces hypo l eucus et sphaerulatus , signalé l a présence pendant 

toute l ' ann ée de " g r os Ç)Voc ytes isolés " ayant c o mme origine c e r taines 

ce llule s péritonéales ~parses suscept ibles d ' évoluer dans n ' import e 

quel segment du corps en cellules sexu e lles . 

J e n ' ai jar.1ai s observé de format ion d ' ovocytes chez P . hyl?_o-

l eucus en dehors de la période de reproduct ion limitée aux 1;1o i s cl 1 h i ver 

(décembr e à ma rs ) et il est cert a i n que les formations décrites comme 

" ovocytes i solés " par les anciens a uteurs cor r espondent à ce parasit e . 

Il est i ntéressant de rapprocher de ces faits certaines 

observations de E . Du DO IS l:ŒY::VIOND HARCUS ( 1 948 ) qui s igna le, av/ cour s 

de la description d ' une espèce nouve lle des d~te s du Brés il , P . corde

~' J ' e xistence d ' ovocytes is o l és suscept i bles de p a sser dans l a 

lumiè r e i nt e st ina l e ; cette espèce semble e lle aussi fer tile pendant 

l es mo is c~ ' hiver ( septembre ) a l ors q ue l es individus p orteurs de 
• 1 

que lques gros ovocytes isolés se r encontrent toute l '1 91mée . 
l 

L 1 a ut e vr s igna l e qu ' e n janv i e r l a plupart des feme lle s f.l. géè s 

( e lle appelle a insi l es spécimens p orteurs de quelques " ovocytes 

iso l és ") ne sont pas fécondées : on peut déduire de ces observati ons, 

d ' une p a rt qu ' il n ' y a pas d 1 indivi dus m~ncs à cette époque 1 donc que 

l a période d e r e produc tion e st limitée aux mois d ' hiver , comme chez 

P . hypole ucus , d ' autre part q u e ces ovocytes isolés , passant dans la 

l umi è re i nt estinale , sont des paras ites . 

P. c o rder a i e s t encore trop peu connue (les individus sexuel 

l ement m-ctrs ne sont pas d~crits) , pour que l'analogie ent r e les deux 

e spèces envi s agées ici so it pou~; sée p lus l o i n • 

.!2_i~9!lo~e_d~ ~ • . _hx_p~l~u~u~ . 

Longueur : 8 mm ; lar geu r : 0 ,1 3 mm ; nombre de segme nts : 45 à 

50 . Tentacules céphaliq ues assez courts atteignant vers l ' arriè re l e 

mi lieu du premier segment . Statocystes écar té s l'un de l'autre et peu 

visib l es . Pas d 1 yeux. Or ganes nucaux de forme ronde très caract é -

r istique. Corps recouvert d 'une cuti cul e o rnementée lui d onnant une 

co loration bla nche . Ci liature é pidermique r é duite. Pygi dium formé de 
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deux lobes adhésifs courts et larges et d ' un petit lobe mé d ie-dorsal 

rudimentaire dépourvu de g l andes adhésives . Glandes sa livaires tr ès 

r éduites dans les 5 premiers segments et s ' étendant vers l'arrière 

jusqu ' au 18ème segment, ' Les gonades sont présentes che z l es m~les dès 

l e 6ème segment 1-:1a is atte i gnent leur développeme nt normal seulement 

vers le segment 20 . Il y a trois paires de spermiductes dans l es 

segrnent s 5 , 6 et 7 ; le ~~ organes l atéraux s 1 étendent sous forme de 

s illon s ciliés cont i nus dans l es segments 5 à 8 , Chez le s femelle s ! 

la région. fert ile débute au segment 20 , Hatur it é sexuelle en h i ver 

(décembr e à mars) , sur l es côtes de la Manche et de la Médit e rranée , 

Espèce fréquemment parasitée . 

Caractères particuliers à la forme tenuis : 

Corps t r ès mince n ' atteignant que 0 , 08 à 0 , 10 mm de large , CuticulE' 

mo ins ornement ée et plus transparente. A la f in de la période de 

reproducti on , le s organe s lat érau x s ' étendent du segment 5 au segment 

17 (les 3 paires de spermiductes ont le même emplacement, que chez , 
l ' espèce type). Chez cette forme , l es parasites se dé-Je l oppent dans le 

coelome sous forme de gros ses formations blanches{qui ont été int e r

prétées par plusieurs auteurs comme étant le s ov ocyte s de l ' espèce). 

Prot odrilus adhaerens J~ ger sten 1952 

~o~aii~é_typ~ : Gullmar-Fjord ( F iskeb~ck skil) 

- 1 m) ( J~gersten 195 2 ) 

0 

0 

"Bondhalet "(- 0 , 5 à 

0 

~u~r~s_l52_c~lJ:.tÉ.s : - Gullmar-F jord Ha llo et Sal~- 16 m) ( J~gersten 

195 2 ) ; 

- Nédit e rranée (Banyuls ) : sous le nom de~ . p ardiJ ( 1 ) 

Gerlach 1953 , étang de Sa l ses et eaux s outerraines lit tora~ ,s 

à St Cyprien e t au Cane t (Gerlach 195 3 ) . 

( région de Naples ) plage de ~osj~ ~~ ~ 

( eaux souterraine s littorales); 

-Mer d ' Irlande (Anglesey ) 

Treath Bychan (Boaden 196 3) ; 

zone intertidale à 

( 1) E sp t:~ce que j 1 ai mise en synonymi e avec P . adhaerens (ll.enaud- r.Iorr;.arri.: 
et Jouin , 1965) . 
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- Atlantique (Arcachon ) : sable à Amph i oxus de 

Graveyron (Renaud-l·1ornant et Jouin 196$) ; 

- Manche (Roscoff) : zone intertidale au nor d de 

l'Ile Verte , sab l es moyens au niveau des basses mers de 

v i ve eau et Terenez ( -5 m) (Jouin 196 8 ). 

Les spécimens rencontrés à Roscoff e t en Hédit e rranée sont 

tout à fait identiques à l'esp <': ce type, dont JAGERSTETT a donné une 

étude tr ~s c omplète , Les seuls points à signaler concernent l a pér i ode 

de rep r oduction de 1 1 esp(~ ce : selon JAGEf(STETJ, cette pér iode débute 

da ns le Gullmar-F j or d à la fin de l'hiver et dure tout l ' été . A Roscoff , 

e lle s ' étend sur toute l ' année et en Néditerrané e , il en e st probable

ment de méme , l 1 esp(~ce étant müre lors des récoltes en février , m·a r s , 

septembre et octobre. 

A Roscoff et en Méditerranée , comme dans la l ocal it é type , 

l es f emelles pourvues de glandes épidermiques particulières appelées 

g l andes du cocon par JAGE RSTEN, enveloppent leur ponte dans un cocon . ; , 
transparent o~ le s larve s demeu rent quelque s jours , Ma l gr é cette adap-

' 
tation que l ' on retrouve chez Protodriloides e t qu i pourrait permettre 

à l a ponte de résister à une éventue lle émersion prolongée du séd imen·~: 1 

cette espèce n ' a é té réco l téeà Roscoff qu'aux niveaux infér i eurs de 

l ' int e rtidal ; d'autres facteurs éco l og i ques commandent donc sa répar

tition. En Né diterranée cependant , P. adhae r e n s a colonisé l e domaine 

souterrain littora l et la formation d ' un cocon aut our de l a ponte 

r eprésent e probablement un réel avantage dans un tel milieu. 

Dans l ' ét u de qu 1 il donne de P . adhaerens , J AGERSTEN n ' a 

mentionné p our les dimensions du corps que la longueur totale, mais ni 

l e nombre total de segments, n i la l a r geur du corps. Or , ces deux donné c.:s 

sont i mport ant es car on observe des spéc imens plus ou moins minces , 

En effet , le s spécimens types mesurent 125~ de large 

dans la r ég ion fertile et ont env iron 4 mm de lon g pour un nomb r e tot a l 

de 45 segments , a lor s que d ' autres spéc ime ns aussi longs que l e s 

précédents et ayant un nombl~ e de segments éga l ent une largeur maximum 

de 85-90~ dans l a r ég ion fertile, 
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En r é gle générale , on observe ici , comme chez P . hypolc ucus , 

q u e le s spécimens vivants dans les sables plutôt fins sont p lus minces 

et plus transparents . Ces fait s ont justif i é à mes yeux l a création 

d ' une forme P . adhaerens. forma gracilis J ouin 1 968 . 

D1 autre part , j 1 a i t rouvé dans l es sables à ~mph i oxus de 

l'léditerrané e ( Naple s et Banyu l s ) , des sp é c i mens au cont rair e p l us 

robu stes et plus opaque s que le s spéc i mens t ypes ; j'ai éga lement di s 

t i ngué pour e ux une forme nouvelle : P. adhac rcns forma major. Ces deux 

f orme s seron t décrites s ucce s sivement . 

Prot o dr ilus adhae r ens forma gracilis Jou i n 19GB , 

.!:_os;_ali!_é_typ~ : H·anc he (Roscoff ) : Basse Pla te ( -10 m), 

Autres l oca lit és - Manche (Roscoff ) 1 Dus l en(-2 m) 
0 

- Gullmar-Fjord ( F iskeb~ckski l) : lla llB ( - 5 rn ) , 

sab l e fin , 

- Mé diterranée (Naples) : F orie d 1 I sch i a( -1 0 m). 

Les pr incip aux caract è res de cette forme sont : 

1) la transparence ext r~me du tégument qui contient cependant de s 

g l andes bac illa ires comme l ' e s pèce type ; 

2 ) l a minceur du cor ps : 70~ de l a r ge e t 90 ~ dans la rég i on f e rti l 2 

( au lieu de 100 et 1 25~ pour les s pécimens type s ) ; 

3) l a réduction de s organes adhésif s segmenta ires : chaq u e organe 

est r é duit à u ne seule glande sur les 4 premi ers segment s du corps e t 

à quatre ou cinq glande s s ur l e reste du corps (il y a e nviron douze 

g landes par organe :adhés if segmentaire chez l ' espèce type ) ; 

4 ) le s glandes sa livaires occupent comme chez l' esp èce type les 

5 premiers segments ; 

5 ) il y a deu~ p a ire s de spe rmiductes ma is ils s ont dé calés d ' u n 

segment vers l ' avant par rapport aux spéc ime n s types ( coelomostomes dan_; 

l es segments 10 et 11 ) , de meme que l es orga ne s latéraux qui occupent 

l es segment s 6 à 1 2 . Les s illons c iliés des o r ganes lat é raux sont de 

forme p lus a llongé e que ceux de s spéc i me ns type s ; 

6 ) chez l es f emelle s , l a diminution de l ' espace coe l om i qu e cons[cu

tive à l'amincisse ment du corp s n ' influe pas sur l a t a ille des ovocytes 

ma i s sur leur nombre : il n ' y a qü ' un ou d e ux oeuf s par segment f erti l e 

c he z l a forme g r ac ilis a lor s qu ' i l y en a quatre à huit chez l ' esp è c e 

type . 



Protodrilus adhaeren s forma !!~ajar. 

_I.:_os_a1:_i!_é_tyP~ : Hédit erranée (Nap les - Ischia) 

Casamiccio la(- 8 m) . 
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sable à Amphioxus de 

~u!_r!:_s_l~c~li_t~s_ : Héd i terr anée (Banyu l s ) 

( - -4 m) . 

sab l e à Amph ioxus. du Racou 

Les p rinc ipaux car actères de cette forme sont le s suiva11ts : 

1) la eut icule ornementée ressemble beaucoup à ce lle de P. hypC?_

leucus et confère à cette f orme un aspect b lanch~tre et opaque . Dans 

l ' épiderme l es g landes bac illaires sont nombreuses et fréquemment de 

forme plus contournée que chez l ' espèce type. 

2 ) Les dimens i ons du corps sont supérieures à ce lle s des spéc i mer1s 

types l e no1nbre total de segment s est de 60-70 ; la lar geur a u nive au 

de la t@te est de 140-150~ et jau ' niveau de l a ré gion fertileJc hez l e 

m~le 1 60 - 1 75~ e t chez la femell~ env iron 200~ . 

3) Le s g lande s a dhésives segmenta ires sont absent e 's ' de l a r ég i on 

antérieure et n ' apparaissent l e plus souve nt que v e r s le 10ème segment; 

il y a e nviron 10-15 glandes à chaque organe adhésif (ils ont donc à 

peu près l a même import a nce que chez l es spécimens types~ Ma i s c hez 

cett e fo r me , on remarque en plus , sur la moitié antérieure ventrale de 

chaque segment , des glandes à petits gra ins , serrées les une s cont re 

le s autres de part et d 1 autre de la bande c iliée ventrale (fig . 16 ) . 

4) Les g landes s a liva ires s'éten dent c omme chez l ' espèce type, sur 

l es 5 premiers segments (p a rf o i s s ur les 4 pre mie r s seulement) . A p a rtir 

du 6ème segment , le tube digestif s ' é largit et sa paroi se montre très 

riche en granules de r éserves . 

5 ) Chez les m~Ue s , l es fossettes de 1 ' organe latéral sont plus 

a llongée s et presque conti gu~s d ' un segment à l ' autre; elles se trouvent 

dans les segments 7 à 13 . Il y a deux paires de spermiductes dont l es 

coelomost omes sont s itués dans l es segments 11 et 12 . 

La pér i ode de reproduction ne peut @tre pré c isée les spé-

cimens éta ient fertile s a u moment des récolt es (mars-avr il) . J e ::.e 

peux malheureusement préciser l e nombre d ' oeufs par segment fertile, 

n i leur t a ille . 
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c.v. 
10 J.1 

~-=-g.m . . 
::::&-;o:~~ , 

Fig. 16 P. adhae r ens f . ma j or gl andes épide rmiques de l a face vent ral P 
d'un segment . Tabl e des l é gendes p . 87 . 
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Dans leur morpho logie générale , en dehors des dimensions , 

les spécimens de la forme raa j or montrent tous les caractères de l ' e sp ~: ·-::: e ~ 

il est donc raisonnable de le s cons idérer comr1e une forme adaptée à cUl 

mil i eu d ifférent de celu i où v it l ' espèce type . Le sab l e à An_phioxus 

est en effet beaucoup plus grossier et pr obablemen t plus exposé aux 

courants : le s glandes épidermiques abondantes chez cette forme ainsi 

que la eut icule orneme ntée ont probablement une s i gnification adap t a -

tive ; elles a ssure raient une r1eilleure protection c ontre les c hocs dans 

ce sédiment gross i er souvent remanié . Quant à la robustesse du corps , 

e lle paraît ~trc un phénomène équiva l ent et en quelque sort e sym~.tri ;·· .: 

de l ' amincissement du corps de la forme graci_lli ; d ans le s deux c as 1 

l es dimens i ons du corps et notamment son diam~tre , para i ssent liés à 

la granulométrie du sédiment et à la dimension des espaces habit ables. 

P . adhaerens et P . hypo leucu~ présentant à l 1 ~~ver se des 

autres espèces des formes d i ffé r entes des formes typé , apparaisse nt 

cm~e des espèces tr~ s plastiques , capables de coloniser des s é d~nents 

relativement var iés. 

Qi~g~o~e_d~ ~ . _a~h~e~e~s . 

Longueur : 3 à 4 mm ; l argeur : 0 ,1 0 à 0 1 125 mm; nombre de 

se gments : 45 . Tentacules céphaliques atte i gnant vers l ' a rriè re le 

milieu du prem i er segment. Statocystes écartés l ' un de l ' autre e t peu 

vis i b l es . Pa s d 1 ye1.1.X . Pas de couronnes c iliées segmentaires mais de 

nombreux poils sensorie l s raides n otamment sur l es c ~tés du corps . J)p , -· 

lobes pygidia ux adhé s if s b ien déve l oppés . Ventralement , sur chaque 

s egment , il e xiste une paire d ' organe s adhés i fs formés chacun d ' une 

douzaine de g l andes . Les g l andes baci llaires sont disposées en liseré s 

l ong i tudinaux le long du corps . Les g landes sal ivaires occup ent les 

5 premiers s e gments . Les gonades débutent chez le s m~les au nive au du 

11 ème segment ; il y a deux paires de spermiductes dans l es segments 

11 et 1 2 et les o r ganes latéraux s ' étendent sur les segments 7 à 13 . 

Chez l a femelle 1 l a région fertile débute au segment 11 il y a 

environ 6 à 8 oeuf s p ar segment f e rtile et l ' épiderme t,••••ll!i contient 

des g landes du cocon . Maturit é sexue lle : toute l ' année à Eoscoff e t 

en Méd i terranée . 
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Caractères particuLi ers à la forne graci l is 

Cor ps transparent et mi nce n ' atte i gn ant que 0 1 07 à 0 1 09 mm ; les organes 

adhés i fs segmentaires sont r éduits ( 4 à 5 glandes chacun en moyenne); 

chez le s m~les , les organes latéraux ( segments 6 à 12) et le s spermi

ductes (segments 10 ct 11) sont déplacés d 1 un segment vers l ' avant par 

rapport <\ l ' espèce type . Chez l es fenelles, il n ' y a que 1 ou 2 oeufs 

p nr segment fertile . 

Caractères parTiculiers à l a forme major 

Cuticule ornement ée et opaque; le corp s est de grande ta ille : GO, à 7C1 
/ 

segments ; 0 ,1 5 a 0 ,1 8 mm de l ar0e ; les g landes adhésives segmentaires 

sont rédu it es sur les 10 premier s segments; ailleurs e lle s ont à peu 

près le m@me développement que chez l ' espèce type . 

. ; 

Protodrilu s similis n.sp. 

~o~ali~é_typ~ : Médit e rranée (Tunisie ) : plage de Gammarth. 

~u~r~s_l2c~lit~s : Atlantique (Arcachon) : z one i ntertida l e à Eyrac. 

En juillet 1969 , j' a i e u l'occas ion d ' e xaminer de très 

nombreux s p écimens sexu e llement m~rs de cett e espèce , récoltée par le 

Dr WESTHEIDE à l a plage de Gammarth en Tunisie . Pourvus d ' organes 

adhésifs segment a ires , les spécimens de cette espèce ont un comportement 

assez semb lable à ceux de P. adhae r ens . Cepen dant , plusieurs caract~res. 

dont ceux des individus sexuellement m~rs , montrent qu ' il s ' ag it bien 

d ' une espèce nouvelle . 

P. s i milis v it éga l ement à Ar cachon : e lle a été att ri buée à 

tort par RENAUD-~EWISER (1 963 ) à l' espèce P . pardii Ger l ach 195 3 (
1

) 

Mor2hologie e xt e rne 
===-=============~= 

Les dimensions sont l es su ivant es l ongu eur environ 2 mn ; 

largeur : 0 1 065 mm ; nombr e de segments : 35 à 40. 

(1) Espèce que j'ai mise en synonymie avec P. adhaerens aprês examen 
des spéc ime n s r éco lt és sur l es lieux ( étang de Salses ) où GER LAC!-ï 
s i gna l e son espèce; ( Renaud-i'Tornant et Jouin , 196§') . 



La forme générale est semblable à ce lle des spécimens de 
' 

P . a dhaerens de petite taille : le corps est cependant moins long que 

chez la forme gracilis de cette espèce , 

La région antérieure ne porte pas d ' yeux et les statocystes 

semb l ent manquer totaleme nt, Les tentacules cépha liques sont remarqua

blement courts : ils mesur ent 1701-! de long , c 1 est-à-dire qu 1 ils a ttei-

gnent vers 1 1 arrière l e niveau du premie r dissépiment . Les organes nU<'EIUX 

sont tr(:s petits ~: ....... La ciliature générale es t peu développée et 

il y a peu de cils sensoriels sur le corps , contrairement à ce que li on 

observe c hez P. adhae rens . L'épiderme est rela tivement opaque bien que 

la cuticule ne soit pas ornementée cor:une chez P . hypo leucus_. Les glande s 

baci llai r es sont court es et trapues ; l es organes adh&s ifs segmentair es 

sont s itués , comme chez P . adhae ren.s , au début de chaque segment sur l a 

face vent r ale 1 dans l es 1 2 premiers segments , les organes a d hés if s n e 
' ; 

1 

comptent que quat r e glandes; à partir du 1 2ème segment ,: ils sont plus 

importants , possédant 6 à 8 glandes chacun, Les lobes pygidiaux sont 

très b i en déve loppés : de forme allongée , ils se terminent en une bordure ! 

adhés ive é l arg i e assez semb l ab l e à ce lle que l ' on observe chez P . adhae

rens . La segmentation est difficile à discerner : extérieure ment , e l le 

es t peu marquée e t dans le coelome , les d i ssép iments sont le plus so,--- . ,. 

invisibles notamment dans la r ég i on a nt ér i eure . Comme chez P. adhaerens 

et P, hypo l eucu s , l e premier segment appar a î t plus l ong que l es segments 

sui vants et corresponcl_ en réalité à deux segments (le dissépiment 2 

ayant disparu). 

Mor pho l ogie i nterne . 
===========~======= 

Le bulbe phar yng i en est e xtrêmement petit chez cette espèce ; 

i l possède cependant tous les éléments caractéristiques du bulbe de 

Protodrilus : mus cle bu l ba ire , muscle sagit tal et pièce mast i catrice 

Les g landes sal i vaires sont très difficiles à voir sur le v i vant : leur 

emplacement a pu @tre précisé gr~ce à des colorations in toto : elles 

son t très peu déve loppées dans l ' ensemble et ce n ' est qu ' à t r ès fort 

grossissement qu ' on peut les discerner d ès la fin du 2ème segment . Elles 

s ' étendent chez l es femelles jusqu ' aux segment s 10 ou 12 et chez les 
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P. similis n. sp . 

4 6 10 13 14 15 

,. 
,• 

Fig. 17: P. similis n. sp. ~ -A: reglon antérieure ; -B: lobes pygidiaux i 
-C: segments portant spermiductes et organes l atéraux chez un m~le . 

(Microphotographies du Dr. \J . 1-Jes theide ) ; -D: diagramme des 
caractè res d particuliers à cette espèce. 

' 
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réduites à deux ou quatre cellules g l andulaires et il est impossible de 

préc ise r si e lles existent dans le s segments à organes lat é raux des 

m~Ues . 

Les i ndividus sexue llemc ut mOrs. 
~===========~================== 

Chez les m8les 1 les gonades sont vi s ibles à partir des segments 

13 ou 14 1 jusqu ' à la fin corps , sauf dans l es deux derniers segments qui 

s ont stériles. Les organes l atéraux
1
en forme de fos sette s ciliées et 

glandulaires se situent dans l es segments 6 à 11 . Il n 1 y a p a &de petit e 

fossette ronde dans le segment 5 au début de l ' o rgane latéral . 

On distingue nettement chez cette espèce cinq paires de , 
/ 

spermiductes en forme d ' entonnoirs étroits , accolés a1.: tube digestif , 

dans les segments 6 à 10 ; on peut voir de plus que le s dissépiments de s 

cinq segments suivants portent une lon gue ciliature (segments 11 à 15) . 

Chez les femelles , la région ferti l e débute au segment Cî ou 7; 

on observe le plus souvent quatre ovocyte s agés par se~~~nt mais il peut 

y en avoir six : ils mesurent environ 30fl de diamètre . 
1
Je n 1 ai pas dis-

tingué d ' oviductes chez les f emelles et les glandes du cocon semblent 

manquer . 

Discussion. ========== 
P . similis se rapproche de plusieurs espèces de petite taille 

qui sont : P . adhaerens f orma gracilis , P. mi nutus Kirsteuer 1 966 , 

P . pierantonii Ai yar et Alikunhi 1944 . Les caractères communs avec 

P . :-tdhaerens sont essentiellement la présence d ' organes adhésifs seg

ment aires ventraux et avec P , minutus , ce sont s urtout les dimens ions 

du corps et l ' absence de statocystes. L ' extension des g l andes salivaires 

jusqu ' au 1 6ème segment , la présence de cinq paires de spermiductes sont 

des caractères que cett e espèce partage avec P . pierantonii et qui sont 

de grande imp ortance . Le tableau suivant résume les principaux caract ~res 

de ces espèces voisines . Il est certain que c ' est de P . pierantonii que 

P . similis se rapproche le plus . Elle en diffère cependant par : 1 ) s~ 

cuticule qui n ' est pas ornementée a lor s que celle de P . pie rant onii 

très ornementée res se rable à celle de P . hypoleucus ; 2) 1 ' absence de :; t ,:t 

tocyste s chez P . similis:; 3) l ' emplacement des organes nucaux dorsauv 

chez P . s i milis . 



~-,,.,,,_, _ Espèc.esr.~~~~~~j - ; ~-~_;;a~~~~s~f P: indicus. . / P : pierant~nii _ P . s irnilis 
1 -~~-...... 1 Jagersten f f . qracll l s Al yar & Allkunkll Alyar & A.llkunhl 

l'c t' '·--- ., r 1952 1 Jouin 19 68 i 1944 t 1944 n. sp , 
arac e:r.es. "--., : , 1 

t Longu.eur 3 mm 1 3 mm 2- 3 mnt ! 3- 5 mm 

Largeur 100- 125 11 1 70 - 90 /.! 80 - 85 /.! 1 75 - 80 P 

Nombre de 
segment s 

Statocystes 
p r ésents : + 
absents 

Longueur 
tentacules 

Segments 
salivaires 

Organes 
·a<ihés ifs 

Segments à 
sper mi ducte s 

45 

+ 

260 IJ. 

1 - 5 

++ 

l 11 e t 1 2 

45 

+ 

1 260 Il 

1 1 - 5 

! + 

l ' 10 et 11 

25 - 30 30 - 4(; 

+ + 

1 250 Il 1 180 - 190 !1 

! 1 - 5 1 1 - 16 

1 ? 1 ? 

1 1 î et 1 2 j7 , 8 , 9 , 1 0 et 11 

2 mm 

60 - 65 

35 - 4 0 

1 180 /1 
1 
f 

1 

1 
2 - 15 

1 
1 

l + 

1 
16 , 7 , 8 , 9 , 10 

1 
l 
1 

/.! 

1
. P . minutus 
f Kir steuer 
i 1966 
1 

1, 6 mm 

60 Il 

22 - 23 

l 180 IJ. 

1 1 - 5 

1 ? 

1 ? 

(:) 

' J1 
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Qi~g~o2_e_d~ ~ . _s2:_m2:.l_~s. 

Longueur : 2 mm; l a r geu r : 0 , 065 mm ; nomore de segments : 35 

à 40. Corps inco l ore légèr ement aplati ventra l ement , Pas de s t atocyst '2 s 

n i d ' yeux , lobes pygidiaux adhêsifs t r ès b i en déve l oppés ; présen ce 

d ' organes a dhésifs segmentaires . La ciliatur e générale est peu dévelo?~ t~ 

Le bu l be pharyngien est très petit ; l es g l andes s~liva ires sont peu 

abondantes mais étendues j usqu ' aux segments 1 2 ou 15 . Chez l es mâ l es, 

l es gon a des son t présentes à p a r t i r des segments 1 3- 14 ; l es or ganes 

l atéraux s ' étenden t s u r l es segments 6 à 11 et i l y a c i nq p a i res / de 

spe r miduc t es (s6 à 8 10 ), Chez l es feme lles , l a gonade débu t e au 7ème 

segme n t e t i l y 4 à 6 oeu fs p a r segment f e r tile ; i l n ' y a p a s de glar-J~> 

du cocon , Esp è ce sexu e llement m~re en juillet , 

' 1 
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Après ce travail, la liste des espèces s'établit ainsi 

P. leuckarti Hatschek 1880 génotype 

P. pu~pureus (Schneider ) 1868 

P. ~lavocapitatus(Uljanin)1877 

P. schneideri (Langerhans) 1880 

P. hypoleucus Armem.mte 1903 (synonyme :P. sphaerulatus Pierant oni 

P. hypoleucus forma tenuis Jouin 1968 

P. spongioides Pierantoni 1903 

p· ~· oculifer Pierant oni 1908 (synonyme 

P. hatscheki Pierantoni 1908 

P. rubropharyngeus J~gersten 1940 

P. pierantonii Aiyar et Alikunhi 1944 

P. indicus Aiyar et Alikunhi 1944 

P. corderai Marcus d. B.R. 1948 

P. adhaerens J~gersten 1952 (synonyme 

P. adhaerens forma gracilis Jouin 1968 

P. adhaerens forma major 

P. ciliatus J~gersten 1952 

P. robustus J~gersten 1952 

P. flabelli~er Wieser 1957 

P. minutus Kirsteuer 1 9G6 

P. affinis Jouin 1968 

P. brevis n. sp. 

P. albicans n. sp. 

P. süülli n . sp. 

1908 ) 

.. 
P. bahusiensis Jagersten 

1952) 

' ,• 

Pi pardi~ GePlach 1953) 



a. v. 
b. c •. v. 
b b ph. 
c1 9 c2 
c. n. 
coel. 
c. s. 
c. v. 
d . 
e . c. 
ep. 
go 
g. gr. 
g. m. 
g. o. a. 
gl. b. 
gL e.~ 

gl. gr. 
gl. m. v. 
glo o. l. 
gl. s. 
gr. p. 
gst. 
m. lo 
n1 . o. 
m. s. n. 
n. 
oes. 
o. l. 
o . n. 
ov . 
ovd . 
p . 
p . n. 
s1 
s . Co 

s . n. 
spd. 
st. 
t. v. 
v. d. 

TABLE DES LEGENDES 

===================== 

ampoule vibratile 
bande ciliée ventrale 
bulbe pharyngien 
1êre et 2ême couronnes ciliées 
cêmal néphridien 
coelomostome 
cil sensoriel 
cellule vacuolaire 
dissépiment 
épithélium coelomique 
épiderme 
gonade 
glandes à grains ovoïdes 
glandes muqueuses 
glandes de l'organe adhésif 
glandes bacillaires 
glandes épidermiques 
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• 1 

glandes à grains associées aux glandes salivaires 
glandes muqueuses ventrales 
glandes de l'organe latéral 
glandes salivaires 
granules pigmentaires 
gastrula 
muscles longitudinaux 
muscles obliques 
muscles séparant les cordons nerveux de l' épidern (: 
néphridi e 
oesophage 
organe latéral 
organe nucal 
ovocyte 
oviducte 
orifice commun à l'oviducte et à l a néphridie 
pore néphridien 
limites du 1er segment 
sillon cilié de l'organe l a t éral 
chaîne nerveuse 
spermiducte 
sta toscyst e 
touffe de cils vibratiles 
vaisseau dorsal 
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REPARTITION DES ESPECES ET GRANULOMETRIE DES SEDIMENTS 

Les travaux morpholog~ ques et systématiques sur les formes intersti t i tc ~·-

-Les ne comportent généralement pas d'indications précises sur les carac··· 

téristiques des s édiments étudiés : il m'a paru utile de donner les carac

téristiques granulométriques de quelques localités particulièrement 

riches en Protodrilidae. 

Les différentes espèces de Protodrilus semblent en effet inféodées à 

des sédiments de granulométrie définie : la dimension des espaces habitables 

pour une grande part dépendante de la taille des grains paraît être un 

facteur essentiel dans leur répartition. 

Je n'ai pas abordé l'étude de la porosité ni du tassement du sédiment. 

La dimension des espaces habitables, peut-être calculée à partir d'une 

évaluation du volume des vides mais nécessite que l'on puisse assimiler 

les grains de sable à des sphères de diamètre égal à celui du diamètre 

moyen du sédiment. Etant donné l'irrégularité de la forme ~~s grains d~ns , 
la plupart des sédiments étudiés une telle assimilation était impossible. 

Je me suis donc limitée à l'analyse granulométrique des différents s édiments 

elle fournit quelques unes de leurs caractéristiques dont la plus inté~es

sante ici est le diamètre moyen. 

L'analyse granulométrique a été effectuée selon les méthodes cl. assi ·TUes 
en utilisant une série de 18 tamis (séri e AFNOR). Les résultats sont pré ·· 
sentés à la fois sous forme d'histogrammes de fréquence pondérale et sous 
forme de courbes cumulatives pour lesquelles à 1 'ordonr.têe de chaque t ami:.; 
est porté le poids de sédiment l'ayant traversé. Ces courbes donnent la 
valeur du diamètre moyen : diamètre égal ou supérieur à celui de la moiti é 
pondérale des grains. 

Le premier quartile 01 est le diamètre égal ou supérieur à celui de 
25% des grains ; le troisième quartile 03 est le diamètre égal ou supéri eur 
à celui de 75% des grains. 

L'indice de tri ag~~ peut alors être calculé. 
Yo1 

Les sables des localités de Salses et de Gunnarsk~r avec des indices de 
triages de 1,54 et 1 ,51 entrent dans la catégorie des sables bien cla3 ~ é s. 
Tous les autres sédiments analysés sont très bien classés avec des indice3 
de triage compris entre 1 et 1 ,50. 

1 • Cinq espèces sont caractéristiques des sables immergés du type 
11 sable à Amphioxus 11 (voir tableau suivant p. 96) ; mais deux d'entre elles 

peuvent également occuper des sables de la zone intertidale (P. h.:œoleu~), 

ou peu profonds en arrière de la zone de ressac en Méditerranée (.!:~culifer ) 
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Ces espèces ont des dimensions voisines qui varient de 180 à 130 ~de 

large. Les sédiments dans lesquels on les rencontre ont des diamètres 

moyens de 725~ ( Le Racou et Bloscon), 1175~ (Terenez ) , 1480~ (Gunnarsk~r ) 

(Fig. 18). 

~~:::~:::r~~::~ 

a ) -Ces courbes mettent en évidence une grande similitude entre les 

sabl es du Racou et de Bloscon : même diamètre moyen et indices de triage 

comparables. Pourtant ces sédiments sont formés l'un de grains relativement 

sphériques (Le Racou ) , l ' autre de débris de coquilles (Bloscon). De plus 

dans le sable du Racou il y a une importante portion fine qui n ' apparâtt 

pas sur le graphique• Malgré ces différences, l es conditions environnantes 

(courants, profondeur ••• ) et les conditions internes du sédiment (poro

sité, dimension des espaces habitables) sont probablement comparables 

puisque plusieurs espèces sont communes aux deux loc ali tés •. , 

' 1 
b) -Pour le sable de Gunnarsk~r, l 1analyse granulométrique n ' a en 

réalité pas beaucoup de signification étant donné que ce sédiment est 

formé presque entièrement de débris de co~uilles de petits Gastéropodes et 

de Lamellibranche~ ainsi que de tubes de Serpulidae. Ces coquilles creuses 

sont assimilées dans l'analyse granulométrique à des grains pleins : en 

fait, si certaines coquilles peuvent être effectivement colmatées par des 

éléments plus fin!, d'autres ménagent des cavités relativement larges qui 

comptent dans l'espace habitable, P. brevis adopte dans ce sédiment 

coquillier un mode de vie semisédentaire qui se traduit par plusieurs 

adaptations morphologiques originale~ ; corps trapu et court, lobes pygi

di aux de forme modifiée, face ventral e entièrement ciliée (caractères 

probablement lié~ au déplacement dans de grands espaces lacunaires ), 

tentacules céphaliques longs et pourvus à leur extrémité de touffes ciliées 

vibratiles, gros "cirres" peribuccaux amenant les particules alimentaires 

à la bouche, 

Par ailleurs, plusieurs espèces vivent ~ans ce sédiment qui, 

probablement à l ' abri des courants , sembl e propice à la métamorphose des 

larves : le! individus juvéniles y sont en effet particulièrement 

abondants, 
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2. Le sédiment le plus grossier étudié, celui de la plage du Troc 

(diamètre moyen= 1860~) (Fig. 19) héberge une des espèces les plus grandes: 

P. albicans qui atteint 12 mm. de long e t 300~ de large. Dans ce sédiment 

perpétuellement remanié par les vagues cette espèce montre plusieurs 

caractères adaptatifs remarquables qui sont : 

• L'abondance des glandes épidermiques formant un revêtement 

continu (Fig. 12) • 

• L'aptitude à la nage, ~aractère que ne présente aucune autre 

espèce, et que l'on peut mettre en parallèle avec un dévelop

pement particulier de l a musculature (Fig. 12).· 

• Le développement interne des embryons: nombreux et petits ils 

sont émis au stade gastrula e t sont probablement nageant,s dès 

l eur émission. 

Il faut souligner ici que deux espèces, P. rubropharyngeus et 

P. flavoca.pitatus occupent dans le Gullmar-Fjord d'une part, en Méditerranée 

et Mer Noire d'autre part, des biotopes semblables à cel1,:ti ·où vit P. albicans: 

c'est-à-dire le sédiment remanié de la zone de ressac. Ni ~~GERSTEN,ni 

PIERANTONI ne donnent d'indications précises sur les sédiments où vivent 

ces espèces mais GRAY (1967) a étudié les préférences granulométriques de 

P. rubropharyngeus : elles correspondent à des diamètres de grains de 500 

à 1000~. 

Ces espèces de dimensions voisines,sont avec P. albicans les plus 

grandes du genre mais possèdent, paradoxalement, l es oeufs les plus petits 

produits en très grand nombre dans chacun des segments fertiles : J~GERSTEN 

~n'en précise pas l e nombre chez P. rubropharyngeus mais dvaprès des photos 

qu'il donne on peut l'évaluer à 60-80 par segment f ertile. Chez cette 

espèce comme chez P. flavocapitatus les oeufs bien que petits et pauvres 

en vitellus ne se segmentent pas dans l e coelome de la femelle comme chez 

P. albicans. 

3. En ce qui concerne les deux espèces "polytypiques 11 P. hypoleucus 

et P. adhaerens, la relation entre les dimensions du corps et les carac

t é ristiques granulométriques sont claires : 

a ) -La forme type de P. hypoleucus ( 1 30~ de large) se rencontre 

dans des sédiments de diamètres moyens de 725~ ou 815~ (sable de Bloscon, 

Fig. 18, et du Chenal de l'Ile Verte, Fig. 20), alors que la forme t enuis 
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beaucoup plus mince (90~ de l arge) vit dans un sédiment d'un diamètre 

moyen de 370~( Bancs de sable Perarhidic Fig. 20). 

b) -En ce qui aoncerne P. adhaerens la forme type et la forme 

gracilis se trouvent mêl ées dans certaines localités (Salses, Duslen par 

exemple ) 7 de sorte qu'aucun sédiment contenant exclusivement la forme 

type n'a pu @tre analysé. 

Cependant des indications sont fournies par BOADEN,(1962), qui dans 

des expériences de repeuplement naturel de sables tamisés , précise que 

P. adhaerens ne colonise pas l es sables de diamètre de grains inférieur 

à 500~. 

Si 1 'on adrr,et que 1 'auteur, qui a opéré dans la zone · intertidale à 
,.• 

Anglesey, a eu affaire à la forme type, les spécimens rencontrés en très 

grand nombre à la Basse plate (diamètre moyen du sédiment : 300~) et 

appartenant tous à la forme grac.ilis (largeur du corps 80~), démontrent à 

la fois la plasticité de cette espèce et l'importance de la granulomé trie 

du sédiment. L'existence de spécimens appartenant à la form~ major, ren-
( 

force la validité de ces deux remarques ; plus gros que ceux de l'espèce 

type, ces spécimens (largeur du corps 110~), vivent dans des sables 

grossiers (sable à Amphioxus du Racou)de diamètre moyen égal à 725~. 

4. Enfin, il faut souligner que la plus petite espèce connue , éga

lement la plus mince, P. similis (65~ de large) se rencontre dans un 

sédiment fin de diamètre moyen, égal à 295~ à Eyrac (RENAUD-DEBYSER 1963). 

Les sédiments marins de la Basse Pla·te (Fig. 21 ) et d'Arcachon avec 

des diamètres moyens de 300~ et 295~ hébergent des espèces très minces 

(80~ et 65~ de large). 

5~ Les résultats obtenus sur l'Etang de Salses ne sont pas conformes 

à ceux des autres localités étudiées 7 toutes marines. 

L'espèce P. leuckarti, assez robuste (150~ de large) vit à Salses 

dans un sédiment dont le diamètre moyen est faible : 255 ~· 

Il est certain que la granulométrie n'est pas seule responsabl e de 

la distribution de P. leuckarti, espèce inféodée aux eaux saumâtres. 

De plus la localité de l'Etang de Salses est abritée : le sédiment est 

probablement peu remanié et la faune qu 'il héberge semble n'occuper en 

surface qu 'une faibl e épaisseur. 
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Ces conditions sont donc très différentes de celles qui règnent dans les 

localités marines les sédiments de diamètre moyen comparable·'ll. celui de 

Salses, comme par exemple celui de la Basse Plate (Fig. 21) ou celui 

d 'Eyrac (Arcachon ) sont reman:iés · :· par les courants et hébergent des espèces 

réellement interstitielles qui vivent au sein du sédiment et pour lesquell es 

la dimension des espaces habitables es·t un facteur déterminant. 

Dans le tableau suivant, les diamètres moyens, donnés par les courbes 

cumulatives des différents sédiments (Fig. 18, 19, 20, 21 ), sont reportés 

avec le diamètre du corps des espèces hébergées. 

Localités Diamètre moyen Espèces Diamètre du 
du sédiment corps 

Le Troc (Pl age ) 1 860fl P. albicans 250-300 fl 

Gunnarsk~r (-13m) 1480fl 
___ ..,. ___ 

( 
( 

P. brevis 140-1 80 fl 

( ( P. hatsch.eki 1 80 fl 
( ( P. puq~ureus 1 50-1 80 fl 

Terenez (-5m) 1175fl --- ( ( P. h_zpoleucus • 1 1 30 fl 
( ( P. oculifer ·1 20-1 40 fl 
( ( 

l 
p~ affinis 1 20-1 40 fl 

Le Racou ( .. 4m) 1251-l ......... ~. ( P • adhaerens f. major 1 50-1 80 fl 

( ~ p~ hatscheki 1 80 fl 
( ( P, purpureus 1 50-1 80 fl 

Bloscon (...:10m) 725fl .... ( ( P. hypol eucus 1 30 fl 
( (. P. oculifer 1 20-1 40 fl 
( ( P. affinis 1 20-140 fl 

Chenal de 1 1 Ile 815fl P. ciliatus 1 50-170 fl 
Verte (intertidal ) P. hypoleucus f. type 1 30 fl 

Pointe de Perarhidic 
( intertidal) 380fl P. h_zpol eucus f. te wis 80-100 fl 

Basse Plate ( - 1 Om) 300f.! P. adhaerens f. gracilis 70- 90 fl 

Eyrac ( 1 ) 
(intertidal) 295f,l P. similis 65 fl 

Salses ( é t ang ) 255f,l P. l euckarti 1 50 fl 

(1) diamètre moyen du sédiment d'après l es données de RENAUD-DEBYSER (1963). 
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RESUME ET CONCLUSIONS 

En résumé, l'étude morphologique e t systématique qu1 précède 

comprend : 

1. l a r edescription de quatre espèces incomplètement ou mal décrit es dans 

les travaux anciens : P. leuckarti, P. purpureus, P. hatscheki, P. hypol eucus • 

2. La mise en synonymi e de trois espèces au profit des espèces suivant es 

P. oculifer (synonyme P. bahusiensis) P. hypoleucus (synonyme P. sphaerulatus ) 

P. adhaer ens (synonyme P. pardii, synonymie é tabli e dans un travail antéri eur). 

3. la description de quatre espèces nouvelles : trois d'entre elles, sont 

cosmopolites : P. affinis (Krist ineberg 7 Roscoff et Naples), P. brevis 

(Kristineberg et Naples), P. similis (Tunis e t Arcachon), tandis que l a 

quatrième P. albicans n'a été trouvée jusqu'ici qu'à Banyuls (Plage du Troc) 

faute d'avoir é t é recherchée dans d'autres localités à gravier comparable • 
• 1 

~~~~-~~~~!-~::-~;:_i~~::~~~~~g~g~::-~!-~:r~!~t_::~!~S~::, l es conclusions que l'on 

peut tirer de cette é tude concernent en pr emi er les caractères sexuels et plus 

particulièrement ceux des mâles. 

1. l a prés ence d'organes l atéraux e t de spermiductes en nombre limité 

(une à cinq paires) caractérise t outes les espèces· du genre Protodrilus (l es 

genres Protodriloides, Saccocirrus et Polygordius sont dépourvus d'orga.YJ.es 

l atéraux et possèdent en général autant de spermiductes que de segments fertiles 

Ces caractè r es apparaissent avec la maturité s exuelle ; chez les espèces à 

période de r eproduction limitée, (P. hypoleucus par exempl e ) ils disparai ssent 

à la fin de cette période. 

2. Pour chaque espèce la r égion f ertile du corps a une certaine é t endue , 

"compl ément aire " d'une r égion stérile antéri eure occupée général ement par l es 

glandes salivaires. Pour PIERANTONI, les faits sont simples : les !legments 

contenant l es glandes salivaires n'ont pas de gonades e t celles-ci se dévelop

pent dans l es segments où ne pénètrent pas les glandes s alivaires. 

J~GERSTEN a montré pour 4 espèces que cela n'était pas rigoureusement 

vrai. Les donné es nouvelles acquises sur 8 espèces(1) e t r egroupées dans l a 

figure 22, montrent en effet que chez quelques unes, glandes salivaires et 

(1) parmi l es onz e espèces étudiées, trois (P. ciliatus, P. bahusi ensis, 
P. adhaerens) étai ent déjà bi en connues (J~GERSTEN 1952). 
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gonades coexistent dans certains segments. 

Cependant pour l'espèce P. hypoleucus où les glandes salivaires sont 

très étendues (jusqu'aux segments 18-20), les gonades 6 apparues au début de 

la maturité sexuelle dans les segments 8 à 18, s'épuisent relativement vite 

dans ces segments ; la véritable région fertile se situe en fait pendant la 

période de reproduction dans les segments postérieurs dépourvus de glandes 

sali vaires. 

C'est la raison pour laquelle, dans la figure 22, la région momentanément 

fertile est représentée chez P. hypoleucus par un grisé différent de celui des 

autres espèces. 

Chez les femelles de P. hypoleucus, il n'y a d'ovocytes qu'à partir du 
_. 

20 ème segment, c'est-à-dire en arrière des segments occupés par les glandes 

salivaires. Il semble donc possible que celles~ci aient un r$le inhibiteur 

sur le développement des gonades chez certaines espèces : ce point nécessiterait 

une étude particulière. 
' i 

3. La Figure 22 montre que les spermiductes se situent 'dans la plupart 

des cas dans les premiers segments fertiles, ce qui concorde avec les observa

tions de Jf!GERSTEN (1952 p. 502 ) , qui doutait des faits décrits par PIERAN

TONI chez P. hypoleucus et P. sphaerulatus. Or chez toutes les espèces, les 

spermatozoïdes élaborés dans les différents segments fertiles migrent vers 

l'avant jusqu'aux spermiductes pour être évacués : rien d'étonnant alors, dans 

la disposition particulière à P. hypoleucus où la région véritablement fertile 

du corps se trouve séparée des spermiductes par 12 segments dépourvus de 

gonades • 

4. En ce qui concerne la localisation des organes latéraux par rapport 

aux spermiductes on peut voir que : 

-a) dans tous les cas (sauf chez P. hypoleucus forma tenuis), l ~ 

dernière paire de spermiductes débouche à la fin de l'organe latéral, qui est 

à ce niveau un simple sillon cilié dépourvu de bordure glandulaire (1 ) 

(1) Dans les diagrammes, les sillons épidermiques ciliés et glandulaires 
formant les organes latéraux, sont représentés par un trait ininterrompu , 
lorsqœla ciliature est continue du début à la fin de l'organe l a téral, 
au contraire par des traits .. interrompus lorsque les sillons sont courts 
et bien limités sur chaque segment (cas de P. adhaerens, P. rubropha
ryngeus, P. hatscheki). Les bordures glandulaires qui sont elles aussi 
très caractéristiques de chaque espèce ne sont pas représentées dans ces di 
grarnme~f-:omparer par exemple l e di agramme concernant P. brevis et la 
figure 7 -ha bi tus) • 
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Figure 22: Diagrammes groupant les caractères systématiques observables 
sur certains segments (numérotés ) chez les individus mâles du 
genre Protodrilus 1 organes latéraux et spermiductes ne sont 
représentés ·:J.Ue du côté gauche. Mêmes conventions que dans la 
figure 3. 
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-b) les organes latéraux sont présents dans l e s 3 à 6 segments qui 

pré cèdent la 1ère paire de spermiductes ; cependant deux e spèces font exception: 

P. hypoleucus et P. similis ( 2) où organes l atéraux et spermiducte s ont l a 

m~me extension. 

5. Il n' existe général ement pas d'oviductes chez l es feme ll es de Proto

drilus. Cependant, ces organes connus jusqu 'ici uniquement che z P. rubropha

ryngeus (1 seule paire ) ont é t é découverts chez P. brevis ( qui en possède 10 

paires ) et chë z P. purpureus. ( J ) 

Chez l es autres espèces apparemment dé pourvues d'oviductes , l es oeufs 

ne sont pas émis à l a suite d'une déchirure de l a paroi du corps mais 

probablement par le canal néphridi en (3). 

é tude montre que 

' / 

l es espèces du genre Protodrilus sont cosmopolites e t peuvent cbloniser de s 

sédiments variés , allant des sables r el at ivement fins (diamètpy moyen = 
1 

295-300 f.L) aux gr avi ers (di amètre moyen :;: 1 860 1-L); c e genre p ' a pas encore é~ t ~ 

trouvé dans l a vase. 

Les conditions internes des ~édiments n'ont pas é t é é tudiées : cependant 

il est cl a ir que dans certains sabl e~ . l e~ espèces ~ont plus interstiti elles 

que dans d'autres. 

1. Les espèces véritabl ement int er stitielles vivent dans des sédiments 

remaniés où e l l es mi grent ~ertic~l ement { ~~: P ' similis e t P. adhaerens ) . 

L' amincissement du corps, le faible développement de l a ciliature 9 1 •~. 

t endance à une dispos ition ordonnée en liseré s longitudinaux des gl ande s 
l~ pidermique s 9 l'apparition des gl andes adhésives s egmentai r es ventra l es l e 
l ong du corps et les l obes pygidi aux adhésifs l argement é t a l és , sont des 
car ac tères li é s à cett e vie int erstitiell e mobile . 

2. Dans d ' autres gisement s , l es espèces n'occupent qu'une f aible 

épaisseur de sédi ment et ne s embl ent vivre que dans l es que lques centimètres 

de surface ( ex. : P. l euckarti 1 à 1 1 étang de Salses). 

Deux autres conditions de gisement encore différentes e t ayant conduit 

à d'intéressantes adaptations, doivent ~tre rappelées 

(2) Cett e e spèce n'est pas incorporé e à l a fi gure 22. Voir p . 83 f ig . 17 . 

(3) voir plus loin chapitre concernant l es néphridi es et l es gonoductes. 
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3. Les s édiments coquilliers qui ménagent de gr ands espaces lacunaires 

abritent plusieurs espèces : l'une d' entre elles , P. brevis y adopt e un mode 

de vie semi-sédentaire qui s'accompagne d 'un ensembl e de car actères morpholo-
" giques opposés à ceux qui caractérisent l es espèces interstitielles 

Le corps a une s ection r onde, il est court et trapu, l a ciliature es t 
extr~mement dével oppée surtout ventra l ement e t autour de l a bouche , l es gl andes 
épidermiques sont éparses dans l e tégument, l es lobes pygidi aux sont étroits 
e t aplat is dans l e plan sagittal. 

4. En Méditerranée , l e gravier de la plage du Troc sans cesse r emanié en 

arrière de l a zone de ressac abrite une espèce très grande , apte à nager en 

pleine eau et incubant ses embryons jusqu'au stade gastrul a (deux aptitudes 

que ne montrent aucune autre espèce ) . 

Deux r emarques s'imposent à l a fin de cette é tude : 

• Les caractères sexuels des individus mâles sont de trè~ ; bons critè r es 
1 

spécifiques, l es seuls qui permettent de distinguer clairement des espèces 

morpho l ogiquement très voisines comme par exemple l e groupe d' espèces 

P. l euckarti, P. c ili atus, P. affinis ou l e groupe P. adhaerens et P~ similis . 

Les car actères fournis par l es femelles, tels que la taill e des oeufs 

et l eur nombre par segment• fertil e$ sont égal ement pr écieux. 

Il s'en suit qu~ toute description bas ée sur des individus immatures 

est incomplè t e et presque total ement inutilisable six espèces sont encore 

actuellement dans ce cas ( P& schneideri Langerhans 1880, P. spongioides 

PIERANTONI 1903, P. corderoi MMèCUS 1948, P. robustus J~GERSTEN 1952, 

P . fl abelliger vliESER 1 957 et P • mi nu tus KIRSTEUER 1 96 6 ) . 

o Les car act érist i ques granulomé triques concernant l e sédiment dans 

l equel vit une espèc e devra i ent touj ours accompagner son é tude systéma tique . 

Ce s données r epré s ent ent un complément d'information trè s util e pour l l!S 

autres chercheurs, qu'ils so ient écologiste s ou systématici enso 
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Résumé 

Ce travail est une redescription de Protodrilus chaetifer dont l'étude morpho
logique est envisagée ici en comparaison avec Protoclrilus symbioticus. Les .nqm 
bi·euses glandes épidermiques form ant des bandes glandulaires longitudinfales chez 
P. chaetifer sont décrites. Les particularit.és de l'organisation interne de P. cll:aetifer 
et de P. symbioticus, ainsi que leurs spermatogenèses atypiques, isolent ces deux 
espèces à l'intérieur du genre Protodrilus et justifient la création pour elles du 
nouveau genre Protodriloides. 

INTRODUCTION 

Protodrilus chaetifer a été découvert dans la baie de Kiel en 
1924 par Remane qui en publie en 1926 une brève description morpho
logique, au cours de laquelle il signale une certaine parenté entre 
P. symbioticus Giard et P. chaetifer, cette dernière espèce se distinguant 
cependant des autres espèces connues par la présence de soies segmen
taires. 

En 1957, Wieser retrouve P. chaetifer à Richmond ·Beach près 
de Seattle dans les sables des niveaux supérieurs et moyens ; il signale 
brièvement une différence avec l'espèce type de Remane dans la forme 
des lobes pygidiaux. Boaden (1962) étudie les préférences granulo
métriques de cette espèce qu'il trouve à différents niveaux dans les 
sables de plusieurs plages du Nord du Pays de Galles (Boaden, 1963) . 
Renaud-Debyser et Salvat (1963) signalent P. chaetifer dans leurs 
listes faunistiques en deux stations de mode semi-abrité du méso
littoral inférieur de la région d'Arcachon et Renaud-Debyser (1964) 
souligne l'euryhalinité de cette espèce. Bellan (1964) mentionne 
P. chaetifer dans le sable à Amphioxus en Méditeùanée. 

J'ai retrouvé P. chaetifer près de Roscoff (Jouin, 1962) dans un 
sable aéré, bien irrigué et fortement mobilisé par les courants de 
marées (mode semi-abrité) un peu au-dessous du niveau des basses-

CAHIERS DE BIOLOGIE MARINE 
TomJ VII - 1966 - pp. 139-155. 

' ,. 

http://application.sb-roscoff.fr/cbm/article.htm?execution=e20s1&_eventId=viewarticle&articleId=23570
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Le genre Protodriloides ne compte actuellement que deux espèces ; 

Protodriloides chaetifer (REMANE) a une vaste répartition géographique (JOUIN 
. ·---·------- ' 

1966 P~ 139) :Mer du Nord, Gullmar-Fjord, Manche, Atlantique, Méditerranée, 

Pacifique Nord (USA), Océan Indien (Afrique du Sud), répartition d'autant plus 

remarquable que l'espèce ne possède pas de stade larvaire planctonique~ 

Protodriloides symbioticus (GIARD) n'est connu actuellement que de la Manche 

( GIARD 1904, S\oJEDMARK 1954), la Mer du Nord (REMANE 1926), 1 'Atlantique 

(Arcachon, RENAUD-DEBYSER 1964) et la Méditerranée (FIZE, non publié)~ 

Les deux espèces de ce genre ne montrent pas de différences de taille aussi 

remarquables que celles du genre Protodriius plus diversifié~ La longueur/ ïu 

corps peut atteindre il est vrai 13 mm chez P~ chaetifer, alors que P~ symbioticu~ 
' ne dépasse pas 2 mm. et semble avoir contrairement à l'autre espèce une crois-

sance somatique limitée ; mais les ,•aleurs des diamètres du corps ne sont pas 

très éloignées d'une espèce à l'autre~ Le tableau suivant regroupe les diamètres 

moyens des sédiments, donnés par les courbes de la Fig~ 21 (P~ . 95) et les dia

mètres du corps des espèces~ 

Localités 

Roche Gaurec 

(zone intertidale) 

Roche Danie 
(zone intertidale) 

Basse plate 
( -1 Om) 

Di amèt~-moyen 
du sédiment 

405j.! 

300j..L 

Espèces Diamètre du 
corps 

' P. symbioti~l_.l~ 80 - 90 1-! 

' P. chaetifer 130 Il 

' chaetifer(1 ) P. 90 Il 

' P. adhaerens 

f~ gracilis 80 1-! 

Dans l'ensemble les valeurs des diamètres moyens des sédiments et des 

diamètres corporels des espèces, montrent une relation comparable à celle 

observée pour les espèces de Protodrilus, sauf pour la localité de la Roche 

Danic : les spécimens de P~ chaetifer relativement larges vivent là dans un 

s~diment de diamètre moyen de 405 Il• alors que les espèces de Protodrilus de 

(1) Les spécimens récoltés dans cette localité n'atteignaient pas les dimensions 
de ceux de la localité de la Roche Danic ; il s'agissait au moment où ces 
mesur<7s ont été faites d'individus plus jeunes où les spécimens rrtars étaient 
rares. 



- 103 -

m@me diamètre (130 ~)se recentrent dans des sables de diamètre moyen de 725, 
' 815 ~et même davantage. 

La valeur du di.amètre du éorps peut @tre considérée comme constante chez 

Protodrilus mais pas chez Protodriloides : chez Proto~rilus en effet, la 

section du corps à peu près ronde, ne change pratiquement pas de forme a.u cours 

de la locomotion essentiellement ciliaire~ Chez Protodriloides (i) dont le 

corps est aplati ventralement, le diamètre du corps varie constamment au cours 

de la locomotion qui se fait par élongations et contractions longitudinales 

successives~ La mesure la plus significative serait celle de la largeur du 

corps en phase d'élongation, phase où s'opère la pénétration dans les inters

tices du sédiment: Une t .elle possibilité d'étirement explique que 1 'on puisse 
-· 

trouver P~ chaetifer dans des sables de diamètre moyen de 300 à 400 ~~ 

L'aptitude de cette espèce à pénétrer dans des interstices étroits est 

d'ailleurs évidente dahs les expériences de BOADEN (1962) : étudiant dans la 

nature, le repeuplement des sables tamisés, l'auteur retrouve P~ chaetifer 

dans des sables de diamètres compris entre 

sables plus grossiers~ 

• 1 

210 et 150 ~' de' p_référence à des 

De telles expériences de repeuplement avec choix entre différentes tailles 
de grains, fournissent des données précises sur les exigences des espèces et 
sur leurs possibilités et pourraient permettre le calcul des espaces habitables 
puisque les échantillons de sable ont une granulométrie homogène: Ces données 
sont donc beaucoup plus significatives que celles du diamètre moyen du sédiment 
"total "~ 

' En ce qui concerne P. symbioticus, il faut souligner que cette espèce a fait 

l'objet d'études écologiques très poussées par J~ GRAY (1965, 1966 a, b, c, d): 

les préférences de cette espèce vont à une taille de grains de 200 à 300 ~' 

à une température de 15°, à une tension d'oxygène élevée et à une illumination 

modérée qui se trouve réalisée entre 2;8 et 5,1 mm sous la surface du sédiment 

par plein soleil~ L'existence d'un film produit à la surface des grains de 

sable, par certaines bactéries favorables intervient aussi dans la distribution 

de l'espèce en rendant la sable attractif~ 

(1) la mesure du diamètre du corps a été faite comme toujours sur des animaux 
anesthésiés, et en extension moyenne ; cette mesure correspond au diamètre 
le plus grand (paroi gauche à paroi droite du corps) et non au diamètre 
dorsa-ventral~ 
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III. ANATOMIE COMPAREE DES GENRES PROTODRILUS ET PROTODRILOIDES 

Les genres Protodrilus et ' Protodriloides, actuellement réunis dans la m@me 

famille, diffèrent l'un de l'autre par plusieurs caractères fondamentaux 

signalés dans les deux diagnoses génériques (JOUIN 1966, p~ 153-154): 

Cependant trois caractères les unissent et les distinguent des deux genres 

d'Archiannélides habituellement considérés comme les plus proches, Saccocirrus 

et Polygordius, ce sont 

- ta présence d'une bande ciliée ventrale tout le long du corps. 

Cette ciliature externe est absente chez Polygordius et chez Saccocirrus ; 

néanmoins dans ce genre, la dernière espèce décrite, s. eroticus GRAY( 1~69), 

possède une petite bande ciliée ventrale sur quelques segments de la région 

antérieure (segments 1 à 7)o 

-~'absence de parapodes (Saccocirrus en possède) et l'existence 

d'organes adhésifs glandulaires segmentaires, à r8le identique,'chez Protodri-

laides symbioticus et chez Protodrilus adhaerens~ 1 

-l'existence chez les femelles des deux espèces de Protodriloides 

et de Protodrilus adhaerens de glandes épidermiques identiques sécrétant 

le cocon qui enveloppe les oeufs à la ponte~ 

Par les autres caractères morphologiques et anatomiques, ces deux genres 

ne sont pas plus proches entre eux qu'ils ne le sont du genre Saccocirrus, de 

sorte que le nombre de caractères par lesquels ces genres diffèrent est de 
' beaucoup supérieur au nombre de caractères qui les rapprochento 

Une étude anatomique est donc nécessaire pour justifier le maintien de la 

famille des Protodrilidae et pour tenter d'élucider ses affinités~ 

Le genre Protodrilus a fait l'objet d'études anatomiques détaillées 

(SALENSKY 1907, PIERANTONI, 1908) ; par la suite GOODRICH (1931) a repris 

l'examen des néphridies et des gonoductes d 1une seule espèce, tandis que 

J~GERSTEN (1947) révélait des similitudes dans l'organisation des bulbes 

pharyngiens de Dinophilus, Protodrilus, Saccocirrus et Nerilla: 

Etant donnée l'importance attachée par J~GERSTEN (1947), OHM (1963), 

DALES (1963) et HERMANS (1969) à la structure des bulbes pharyngiens des 

Archiannélides, j'ai envisagé une étude détaillée de cet organe chez Protodrilui 

Protodriloides, Saccocirrus ainsi que chez les Nerillidae (dans la II ème 

partie de ce travail)~ 
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La morphologie des néphridies sera également revue, particulièrement 

chez Protodrilus où ces organes offrent d'importantes variations de taille~ 

Afin d'avoir un aperçu plus complet des particularités anatomi~1es des deux 

genres, les caractères de l'épiderme, de la musculature;r et du système nerveux 

seront brièvement mentionnés~ Pour saisir d'emblé e ces différents caractères j e 

commencerai cette étude comparée par l'examen des coupes transversales~ 

La figure 23 regroupe les coupes transversales de plusieurs espèces 

de Protodrilus et illustre la variation de taille que l'on rencontre dans /le 

genre. 

1) ta disposition des glandes épidermiques : 

Chez Protodrilus elle est généralement éparse, les glandes se répartissant dans 
• 1 , 

tout l'épiderme ; cependant il y a deux niveaux où, chez toutes les espèces , 
1 

les glandes épidermiques sont présentes avec une grande fréquence : c'est d'une 

part les c8tés du corps au niveau où les muscles obliques s'attachent sur 

l'épiderme (on y observe des glandes bacillaires), d'autre part les bords de 

la bande ciliée ventrale où débouchent des glandes muqueuses. 

Chez P~ albicans (Fig~ 23 A), les glandes épidermiques bien que plus 

abondantes dans l'épiderme ven~ral sont présentes partout~ Les glandes 

bacillaires sont particulièrement abondantes et font saillie à la surface de 

l' épiderme comme chez les autres espèces~ Elles ont un rythme sécrétoire :une 

coloration à l'APS ou au bleu de toluidine montre que toutes les glandes ne 

réagissent pas de la même manière et présentent en outre des changements d'aspect 

de la sécrétion: Pour les glandes bacillaires, la sécrétion d'abord formée de 

fibres serrées et denses, évolue vers vn aspect plus l~che ; le stade ultime 

de l' évolution de ces glandes unicellulair•s est marqué par l'apparition de 

larges vacuoles presque vides (Fig~ 23 A)~ 

Il faut noter que, contrairement aux autres espèces, P: albicans paratt 
avoir un épiderme pluristratifié, ce qui serait tout à fait exceptionnel chez 
les Polychètes et les Invertébrés en général~ Cet aspect est probablement dü 
au fait que les cellules sont très nombreuses et petites chez cette espèce de 
grande taille ; elles sont de même dimension mais peu nombreuses chez l es 
espèces plus petites: Il est intéressant de souligner que ce caractère s' é tend 
aux cellules germinales et que P~ albicans possède des oeufs très petits et 
nombreux (comparer Fig~ 23 A et B). 
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. ; 

f io. ~ :) . Coupes transversales de différentes espèces de Protodrilus • 
A: P. albicans 9 ; B: P. purpureus 9 , coupe au niveau des coelo
mostomes d'une paire d'ovi ductes . Deux ovocytes sont coupés t an
gentiellement; en pointillé , le volume qu'ils occupent dans l a ca
vité coelomique à un autre niveau. C: P. brevis ~ : coupe au ni~ 
veau des organes latéraux. D: P. hypoleucus: coupe au niveau des 
glandes s alivaires • Hême échelle pour les figures B, C et D. 
Table des légendes p. 142. 
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' Chez Pa adhaerens de fo rme mince et longue, une t endance au groupement 

des glandes épidermiques s e manifeste : l es femelles sont pourvues de glandes 

du cocon disposées en cinq liserés longitudinaux (un dorsal impair, deux 

latéraux, deux l at éro-ventraux ) ~ En outre, chez cette espèce comme chez 

Po similis, des glandes adhésives s~~t réparties en des points précis de l a 

face ventrale de chaqu2 s egment , formant des organes adhési fs ~ 

La disposition ot·donnée des glandes épidermiques en lis er é s longitudinaux 

para~t liée à t.m mode de vie plus inters ti ti el~ 

Chez Protodriloides : les glandes épidermiques sont éparses dans l' épiderme de 

P~ symbioticus tandis que chez Po chaetifer elles sont alignées en liseré·~ 

longitudinaux très nets (JOUIN 1966, fig~ 5 ) ~ Cette espèce de forme très 

allongée est car·able de migrations verticales dans l e sédiment où elle manifeste 

des possibilités de pénétration supéri eures à celles de P~ symbioticus~ Il 

sembl e qu'ici aussi, l a disposition des gl andes épidermiques en. fis erés longi-, 
tudinaux soit liée à un mode de vie nettement interstitiel (av~c migrations 

verticales dans le sédiment ) ~ 

L'épiderme riche en glandes s e distingue nettement sur l e vivant, de 

celui de Protodrilus, par la présence d ' inclusions pigmentées (ici en jaune

vert ) , sembl ables à celles que l'on observe chez les Ctenodrilinae ( Ctenodrilu~ 

et Raphidrilus par exemple ) ainsi que chez les Oligochè t es de la famill e des 

Aelosomatidae~ La présence d'une cuticul e r elativement épaisse ( 4~ ) est égal ement 

très caractéristique du genre Protodriloides~ 

Les cellul es à inclusions vertes, si évidentes sur les animaux vivants , ne 

sont représentées sur coupes histologiques que par des vacuoles sans contenu 

colorabl e ~ Ce type d' épiderme vacuol a i re a é t é mis en évidence parr~ AX(1966 ) 

chez plusieurs es pèces intersti t i ell es appartenant à différ ents groupes : 

Annélides, Gastrotriches et Turbellari é s 9 l' auteur voit dans ce tissu vacuol ai re 

et probablement turgescent qu'il appelle "chordo!de", une couche de soutien e t 

de protection r eprésentant un véritabl e caractère adaptatif de la f aune 

interstitielle ~ 

Comme cela est signalé au sujet de Protodrilus albicans, les vacuol es 
correspondent ici aussi au terme ultime de 1 'évolution des glandes épidermiques .. 
ehez Protodriloides t l es glandes épidermiques à sécrétion fibreuse, proches 
des glandes bacillaires de Protodrilus sont très abondantes dans l'épiderme 
et montrent aussi une évolution du contenu s écrétoire : les fibres serrées l es 
unes contre les autres dans les cellul es glandulaires j eunes, ont un aspect 
"éclaté" ou en r és eau da~s des cellules plus ~gées, qui évoluent vers un aspect 
vacuolaire ~ 
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Ains i dans les deux genres, les espèces l es moins interstitielles ont un 

rev~tement glandulaire r égulier ( ex~: Protodrilus albicans 9 P~ purpureus etc •• 

et Protodriloides symbioticus) ' tandis que l es espèces les plus interstiti ell es 

ont des glar des épidermiques groupées au sein de liser és gl andulaires longi tu

dinaux (Protodrilus adhaerens e t Prot odriloides chaet ifer ): Les glande s 

é pidermiques ont probabl ement un rt'lle protecteur e t dans les deux genres l e 

stade ultime de l' évolution des glandes semble correspondre à la formation de 

vacuol es , incolores chez Protodrilus, pigmentées de j aune-vert chez Prot?dr:!:_

J.oides~ 

A c6té des particularités de l'épiderme , des différences dans l e dével op

pement de l a musculature oblique e t dans l'emplacement des cordons nerveüx 

ventraux apparaissent clairement entre l es deux genres (Fig~ 23 et 24) : 

2) Les muscles obliques 
• i 

' 
Chez Protodrilus) l es bandelettes de muscl es obliques bien dé~eloppées sont 

t endues dans l es cavités coelomiques entre la paroi ventral e où elles s ' a ttachent 

sur l a membrane basale au-dessus des cordons nerveux ventraux et l e s parois 

latér al es du corps où elles s'insèrent sur l a membrane basal e de l'épiderme 

(Fig~ 23 ) : 

Chez Protodr iloides (Fi g ~ 24) , les muscles obliques sont très r éduits et l a 

forme apl ati e que pré sente l a face ventrale es t probablement due à cette 

régression. 

De minces cloisons obliques sont formées par l' accolement de lames qui 

prennent naiss ance, au niveau de l a membrane basal e , de part et d'autre de 

chaque cordon nerveux e t rejoignent latéral ement l a membrane basale de l' épi-
' derme glandulaire des liserés latéro-dorsaux. 

Ces cloisons obliques qui paraissent ~tre de simples prolongements de l a 

membrane basal e de l' épiderme , mais correspondent en r éalité à des muscles 
' obliques rudimentaires , séparent ai~si la cavité général e en trois chambres. 

La réduction des muscl es obliques chez Protodriloides es t r emarquabl e et 

paratt être en relation avec l e t ype de locomotion~ Principalement "ciliai r e " 
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Coupe transversale de ?rotodriloides symbioticus 9 , montrant 
le volume occupé par un ovocyte Table des légendes p. 142. 
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chez Protodrilusp la locomotion se fait chez ?rotodriloides par élongations et 

contractions successives de la ,musculature longitudinal e ~ Chez Protodrilus_, J.a 

musculature oblique qui cloisonne les c;:wi tés coelomiqucs tout le long du corps 

s'oppose ~ une telle souplesse de l a paroi. du corps e t interdit ces mouverne''lts 

d'élongation longitudinale : l es muscles obliques soutiennent l es parois du 

corps e t agissent en quelque sorte comme antagonistes de la musculature longi--
' tudinaleo 

ehez Protodriloides, l es muscles obliques r é duits à de minces cloisons ne jouent 

plus ce r6le antagoniste de la musculature longitudinale devenue prédominante~ 

La r egression de la musculature oblique s'accompagne chez Protodriloides 

d'un aplatissement de la face ventrale~ L' écartement des deux cordons nerveux 

ventraux paratt ~n être aussi une consé quenceo 

Remarques sur la paroi musculaire 
• 1 

1 

La couche de m~scles circulaires manque totalement chez P~otodrilus comme 
chez Protodriloideso La musculature longitudinale est formée chez les deux 
genres par des lamelles musculaires insérées sur la membrane basale de l'épiderme 
et dressées perpendiculairement à lui~ Elles forment un revêtement continu , 
interrompu seulement par les muscles obliques: Sur les coupes transversal es p 
chaque lamelle musculaire montre une séri e de fibrilles superposées les unes 
sur l es autres et coupées transversalement 9 les mûmes lamelles musculaires 
observées à plat sur des montages in toto ou des coupes longitudinales montrent 
une double striation oblique : elles sont donc formées de deux demi-lamelles 
ayant chacune des fibrilles tout es parallèles mais croisées avec celles de la 
demi-lamelle associée~ Ces lamelles correspondent aux fibres à double striation 
oblique décrites par A~ PRENANT. (1929) chez l es Polychètes~ Sur les coupes 
transversales on distinque l a coupe de ces fibrilles sous l'aspect d'un trait 
transversal unique au lieu de deux points~ 

Les mêmes lamelles sont visibl es dans la musculature longitudinale de 
Saccocirrus ~ 

3) Les cordons nerveux ventraux, 

' cl-1Pz tous les Archiannélides sont intimement liés à l'épiderme . 

Chez Protodrilus, ils ont une structure uniforme tout le long 

du corps et ne présentent pas de concentrations gànglionnaires ni de commissures 

segmentaires, caractères qui sont généralement considérés comme primitifs · (Fig: 

23 B, C 1 D) : 

Notons que ces caractères se retrouvent chez des Polychètes de petite 
0 

t aille comme Tomopteris (AKESSON, 1963 ) i 1Àne position épithéliale du système 

nerveux se rencontre également chez certains Spionidae, Syllidae, Ophelidae, 

Maldanidae (BULLOCK et HORRIDGE 1 965)~ 
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Par aill eurs chez P~ albicans (Fig: 23 A), forme rAlativement grande 7 l e s 

cordons nerveux ventraux sont séparé s de l' épiderme par une mince couche de 

muscl es 11 transversaux", muscl es dont on ne trouve aucune trace chez les avtrcs 

espèces de Protodrilus, ni m~mé chez l es autres genres d'Archi annéJ.ides de 

taill e comparabl e à celle de cette espèce ( Saccocirrus e t _Polygordius par 

exempl e )~ 

Ce fait r ev@t une certaine importance e t mont r e que la position épithéli al ~ 

du système nerveux pourrait ~tre une simple consé quence de la petite t aill e de 

ces formes et des r é gressions que cela entratne i on peut supposer que l es 

cordons nerveux ventraux s e trouvent au contact de l'épiderme par suite de l a 

disparition de l a musculature circulaire : chez Po albicans 9 forme de grar;.de 

taille à cellules très nombreuses, l es deux muscles qui s éparent les cordons 
/ 

nerveux de l'épiderme peuvent ~tre considé r és soit comme des néoformations 

liées aux modes de locomotion, plus variés chez cette espèce (elle peut quitt er 

le sédiment et nager par instants en pleine eau), soit comme un reste de 

musculature circulaire si l'on admet l'hypothèse que les Protodrilidae dérivent 

de Polychètes de plus grande taille~ 
• 1 

Chez Protodriloides, les cordons nerveux liés à l'épider me 

sont s itués plus profondémment que chez Protodrilus ; ils sont l argement 

écartés l'un de l'autre et situés au-dessus de deux liserés gl andul aires 

lougitudinaux qui bordent la bande ciliée ventrale (Fig~ 24)~ 

La disposition des cordons nerveux est donc très différente chez Proto

drilus, où ils sont rapprochés l'un de l'autre (notamment chez P: brevis 9 

Fig: 23 c) ct chez Protodriloides où ils sont l argement écartés: Ces dispo

sitions sont probabl ement lié es à la forme de l a secti on transversale (ronde 

chez Protodrilus, aplatie ventralement chez Protodriloides) elle-m@me dépendante 

de l'importance vari able de la musculature oblique, véritable élément de 
' mainti en de la forme circulaire du corps che z Protodriluso 

Une autre différence anatomique fondament al e entre l es deux genres concerne 

la morphologie de la région préorale e t plus particulièrement de c:ell e du 

cerveauo 

Je n''indiquerai ici que l a topographi e général e des structures 

observées, sans pouvoir préciser l eurs connexi ons, n'ayant p,.s appliqué les 
' méthodes particulières à l' é tude du tissu nerveuxo 
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1) Chez Protodrilus :le cerveau est logé tout à fait à 

l'avant de l a t@te et, à première vue, est limité postérieurement par l' anse que 

forment dans la t@te l es deux canaux tent aculaires (Fig~ 26 A )~ 

Il comprend une masse de neuropilef à peu près sphérique' recouverte 

antérieurement par l c~s noyaux des cellules nerveuses, confondus .'lvec les 

noy~ux épidermiques~ La microscopie optiqu~ ne permet pas de distinguer de 
' membrane basal e séparant l' épithélium, des noyaux des cellules nerveuses~ 

Ventralement aux canaux tentaculaires, le neuropil e s'étend un peu plus 

vers l'arrière ; il donne latéralement, les deux cordons nerveux perioesophagi ens: 

Prolongeant la calotte antérieure de cellules nerveuses, deux rangées de no;nux 

accompagnent latéralement les cordons nerveux perioesophagiens: Ils longent 

l'épiderme dans les régions buccale et pharyngienne ' et se rapprochent l'ul)-. de 

l'autre dans le premier segment: à ce niveauv il existe un renflement ganglion

naire pair très net, mais tout le long du corps les cordons nerveux Ventraux, 
' li és à 1 1épiderme 1 ont une structure uniforme, 

Système nerveux stomatogastrique : PIERANTONI (1908) a décri'!; deux nerfs 
stomatogastriqucs partant de la partie postéri eure du cerveau vers l'oes0phage : 
Des coupes frontales faites à un niveau assez dorsal permettent en effet: de 
voir les deux cordons nerveux longeant l' épiderme; accompagnés de nombreux 
noyaux les deux nerfs se réuniss ent par une commissure transversale post:
oesopha$ienne, juste au niveau de la pièce masticëltrice du bulbe pharyngien 
(voi r Fig.27 ). 

~=~-~~g~~=~-~=~~~~~=~~ céphaliques sont l es statocystes et les organes n.ucaux 

( quelques espèces possèdent en plus des taches ocul aires ) : Les statocyst~s 

situés à l'avant de l a têt e s e logent au sein des cellules ganglionnaires 

tandis que l es organes nucaux sont innervé s par l a partie postéri eure du 

cerveau; chez P. hypoleucus, une coupe pélrélsélgittale passant par l'org:::ne 

nucal e t le statocyste montre également 9 à l' av<mt du cerveau, le départ du 

nerf t entacul ai r e et son prolongement dans le tentacule, du c6t é interne de 

celui-ci, juste sous l'épiderme: 

2) Chez Protodriloides : observée sur l es arimaux 

vivants (Fig: 25), l'extrémité antérieure est tout à fait différente de celle 

de Protodrilus, du fait de l'absence de canaux tentaculaires: Les tentacul es 

pleins chez Protodriloides, prolongent la tête vers l' avant ; ils ne se 

détachent pas facilement comme ceux de Protodrilus r éunis à la tête par une 

base plus fragile~ 

Le cerveau s'étend davantage vers l' arrière chez Protodriloides (Fig~ 26 B) 

et a un aspect plus complexe que celui de Protodrilus. Vu dorsalement, le 
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cerveau a l' aspect d'une mas s e de fo r me triangulaire 9 é troit e à l'ava.nt, plus 

large à l' arri ère~ De nombreux noyaux sont visibl es à l' avant tandis que l e 

neuropile occupe l e centre e t la base du triangle: 

Deux nerfs pùrtent du neu~opil e vers l'avant e t se prolongent dans l es 

tentacules dont ils longent l a face interne 9 comme chez Protodrilus: 

En arrière de l a masse cé r ébro:lde principale 9 on distingue des formations 

paires contenant de nombr eux noyaux que l'on peut qualifi e r de ganglions : j e 

ne peux i ndiquer ici que l a t opographie génér al e de ces ganglions sans indiquer 

l eurs connexions . 

Chez P~ chaetifer 9 comme chez P: symbioticus, une masse ganglionnaire 

bilobée est acco l ée dorsalement à l a partie pos t é ri eure du cerveau : elle est 

volumineus e et formée de deux gililglions symétriques ( gg I) délimitant entre 
' eux un es pace l acunaire médian. Toujours dorsalement, deux autres petits " 

ganglions sphériques (gg II) sont visibl es à l' arrière des précédents 9 près de 

l' axe de symétri e (Fi g~ 25 et 26 B)~ 

D' autre part, on distingue l até r alement deux paires de ganglions au sci r 

desquels se trouvent des organes sensoriels (o:s~1: e t o:s:2~) qui n 'ont jamais 
1 

é té décrits jusqu'ici~ Ces ganglions sont logés dans l es espacœs laté ra.ux 

l aissés par l e s deux gros ganglions annexes, sur l e s bords ('lntérieurs et 

postérieurs de ceux-ci~ 

~~~-~~g~~~~-~~~~~~~~~~ de Protodriloides : 

P~ chaetifer et P: symbioticus sont dépourvus d'yeux pigmentaires ; 

REMANE (1926) avait menti onné l a présence de statocystes chez P: chaeti f er 

sans toutefois préciser l eur emplacement, tandis que PIERANTONI (1908) l e s 

r eprésentait immédi a t ement en avant du cerveau chez P~ symbioticus~ N' ay.::mt 

pas trouvé trace de pareils organes , je signaLüs 1 ' absence d ' yeux et de 

statocystes chez les deux espèces de Pr ot odr iloides (JOUIN 1966 ): 

Depuis, l' examen de nombreux specimens m' a permis de repérer deux paires 

d'organes sensori els d' aspect identi.qvc chez les deux espèces et occupant par 

rapport au cerveau exact ement l es mi2mes positions ( P i g ~ 25 e t 26 B )~ Ces or ganes, 

observés sur l e vivant, sont constitués par un corps apparemment anhist e 

enroul é en spirale sur l ui-m@me e t ayant deux extrémit és libres : L'observa tion 

au plus .fort grossissement permet de voir que l'une des ext r émités s ' él argi t 

en un r enfl ement portant une fine striation. Cette même structure s e r etrouve 

chez l es deux espèces ~ 

Bien q\} 'ils ne possèdent pas de cupule pigment aire 9 ces organes sont 

probablement photorécepteurs~ Des cellul es photoréceptrices assez comparables 

ont été décrites par CLARK (1 956 ) chez Nephthys ;situées dans la partie 
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ig. 25 : Protod~iloides chaetifer , A: vue dorsale de l a tête d'après un ani
mal vivant, mohtrant l'emplacement des deux paires d'organes senso
riels. B: aspect de l'un de ces organes, comprimé et vu à un plus 
fort grossissement . 
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lg. 26 : A: coupe frontale de la tête de Protodrilus hypoleucus • B: coupe 
frontale de la tête de Protodriloides symbioticus. C: coupe tr .::.~::>
versale de la tête de P. symbioticus au niveau de l a première paire 



antérieure du prostomium, en dehors du cerveau ces cellules sont égal ement 

dépourvues de cupule pigmentaire: 

L'existence de tels photorécepteurs dépourvus de cupul es pigment aires chez 
Protodriloides serait à l'origine du comportement de P~ symbioticus observé par 
GRAY (1966) dans des expériences sur l'influence de l a lumière ~ Placé à la 
frontière d'une zone lumineus e e t d'une zone d'ombre, l'animal n'est pas 
capable d ' un choix rapide, à l'inverse de Nerill a antennata, espèce. qui, pourvue 
d'yeux à cupule pigmentaire et à cristallin, fuit l a lumière en s e dirigeant 
à l'opposé de l a source lumineuse ; P~ symbioticus hésite et cherche à s'orienter 
vers l a zone d'ombre par des mouvements de t~te oscillants et exploratoires~ 

Les organes sensoriels sont situés chacun dans l a parti e l a plus interne 

de leur ganglion r espectif (Fig~ 26 c ) ~ Il serait nécessaire de faire des 

colorations spécifiques du syst2me nerveux pour voir quelles sont l es relations 

de ces ganglions avec le cerveau: 

La disposition général e du cerveau et des ganglions annexes est l a m~me 

chez l es deux espèces du genre Protodriloidcs 7 chez la plus petite des deux 

espèces, P. symbioticus, ces structures ne montrent pas de r é gression contrai-

r ement à c ertaines autres (bulbe pharyngien notamment): . , 

C) Etude des bulbes pharyngiens 
•••s=~•==~===================== 

JnGERSTEN au cours d ' é tudes consacrées à Dinophilus et à Protodrilus 

rubropharyngeus s' est intéressé à l a morphologie e t à l a structure des bulbes 

pharyngiens. Son é tude porte essentiellement sur l es bulbes pharyngiens de 

Dinophilus e t de Protodrilus (JnGERSTEN 1 947 ) ; elle ne s ' appui e que sur l es 

travaux anté rieurs (SALENSKY, 1907 9 PIER1U~TONI 9 1908 , GOODRICH , 1901 et 191 2) 

en ce qui concerne Saccocirrus et Nerill a . Néanmoins, JnGERSTEN rassemblant 

t out es ces données, r elève des similitudes de structures entre les bulbes 

pharyngiens des quatre genres précités : sur ces bases il envisage une origine 

commune des Saccocirridae (famille r éuni ssant sel on certains auteurs 

Saccocirrus et Protodrilus), Dinophilidae e t Ncrillidae 9 l a fami ll e des 

Polygordiidae , dépourvue de tout e trace de bulbe pharyngien s ' écarte des trois 

autres~ Cela n'implique pQs, pré cise l' auteur que ces troi s familles forment 

à l ' heure actuell e un groupe monophylé tique homogène. 

mm (1963L comme JnGERSTEN, souligne l'intérêt que pré s ente une étude 

des bulbes pharyngiens dans la recherche des parentés entre famille d 9Archian

nélides et de Polychètes et approfondit l' étude de cet organe chez di f f érents 
' genres de Dinophilidae ; certa ins de ses r ésultats infirment ceux de J~GERSTEN. 
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Et ar. ': donné l'importance attachée pa r plusieurs aut eurs à l a structure 

des bulbes pharyngiens dans l es discuss i ons phylogéniques, j'ai exami né cet 

organe chez Protodrilus, Protodriloides e t Saccocirrus ainsi que chez di ffé...; 

rents genres de l a famille des Nerill idae (dans la 2ème partie de ce travail 

sur les Archiannélides)~ 

1) Etude du bulbe pharyngien de Protodrilus 

J~GERSTEN (1947) distingue dans l e bulbe pharyngien de 

Protodrilus trois parties : l e muscle bulbaire ("muscl e transversal" d<= 

SALENSKY) , le muscle s agittal et la pièce masticatrice ("Ki efferplatte " de 

SALENSKY , "corpo j alino" de PIERANT ONI ou "Javr plate " de Jf\GERSTEN) ~ Selon 

l u i, seul le muscl e bulbaire de Protodrilus serait l'homologue de tout le 

bulbe pharyngi en de Dinophilus : il serait formé de cellul es muscul a ires '. 

di s cordales , chaque cellule possédant des fibrilles orientées dans deux 

directions croisées, con~e cell es qu'il décrit chez Dinophilus~ Jf\GERSTEN 

soul igne cependant que l'organisation du musc l e bulbaire de Protodrilus 

n ' est pas aussi simple que chez Dinophilus e t r econna ît que ,ni · lui, ni s e s 

prédécesseurs n ' ont pu éluc ider vraiment sa structure~ 

Cet te structure est difficile à comprendre chez l a plupart des espèces 

où le bulbe est volumineux : dans ce cas il es t en effet pourvu d ' un grand 

nombre de .fibres musculaires entre lesquelles s'intercalent des é l éments 

conj onctifs qui r endent s a structure très complexe ~ 

Comme nous l ' avons vu, la vari ati on de t aille c'est-à-dire l a variation du 

nombre des cellules est importante chez Protodrilus ? l a diminution du nombre 

des c ellul es entra îne au niveau du bulbe pharyngi en une simplification de l a 

structure géné r al e sans que disparaiss ent l es él éments .fondamentaux qui 

constituent l'organe ~ Ains i l e bulbe pharyngien extrèmement r égr ess é chez 

P~ s i milis 9 comprend néanmoins l e s trois él éments essentiels : muscle bulbaire , 

muscle sagittal .et pi èce masticatrice. 

L' or ganisation du bulbe pharyngi en a donc été é tudiée chez une espèce 

de petite taille , P~ hypol eucus, où il pr é s ente une structure plus simple, 
' les lamelles musculaires é tant assez peu nombreuses . 

- Organisation du bulbe pharyngi en chez P. hypo l eucus 

Le bulbe pharyngien est un ens embl e musculaire et 

gl andulaire .formé autour d ' une invagination de l a pa r oi postérieure dr: l a 
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cavité buccal e : il compr end deux muscles et un système masti cat eur ( F ig~ 27 '1 . 

=========== l e plus interne est le~~~~~~-~~~~~~~~ (rn~ b~) situé tout Les muscl es : 

entier ventralement à l'invagination stornodéale 9 l e plus ext erne est l e 

~~~~~~-~~~~!!~~ (m~ s~) qui, ~ous l a forme d'une bande médiane é troite 9 

enveloppe l e muscl e bulbaire ; il finit dorsalement à l'invagina tion stomodéale 

où il supporte un troisi ème é l ément : ~~=~~~~~~~=~~~~~~~~~;;~ ( "Jaw prominence '' 

de JltGERSTEN)~ Le système masti cat eur comprend lui-m@me trois parties : la 

pièce masticatrice proprement dite (p : m: ), l e massi f cellul aire s écré teur 

(rn: i~ ·~ ~) qui la surmont e et l es muscl es capables de l a mouvoir~ 
L'épithélium de l'invagination stomodéale montre un liseré cuticulaire e t 

a per du toute cilia ture; il présente en outre un aspect très modifié avec 

de fortes fibrilles de soutien~ 

La disposition topographique des divers é l éments qui constituent le bulbe 

pharyngien chez l es diffé rent es espèces de Protodrilus, est conforme à ce plan 

e t en accord avec l e s données de J1WERSTEN; cet auteur cependant, ne mentionne 

pas l e massif cellulaire sécréteur logé entre les muscles dé lo. pi èce masti-
' 

catrice~ 
' 1 

- Structure des différents éléments 

OHM (1963) a é tabli qu'il existe chez Dinophilus et 

Trilobodrilus(Dinophilidae) un muscle bulbai r e formé de l amelles accol ées 

deux à deux, chaque l amelle ou cellul e muscul aire ayant des fibril l es, t outes 

parallèl es, à direction croisée avec cell es de l a l amelle associée ~ Ces 

lamelles accolées s e séparent par endroi t s e t montrent au minimum deux noyaux : 

selon OHM il y a donc deux l amelles musculaires e t non une s eule, comme le 

pensait JltGERSTEN, dans l' é l ément mus cul ai r e discoïdal à striation croisé e~ 

Ces auteurs n'ont pas r attaché les f aits observés chez l es Archiannélides 

à ce que l'on sait de l a s tructur e des muscles chez l es Polychèt es~ A~ PRENANT 

(1929) a décrit l a disposition des l amell es muscul a ires dans la musculature 

longitudinale de plusieurs Polychèt es e t leur structure : chaque lamell e se 

dédouble en deux demi-lamelles dont les f ibrilles se croisent ~ Ce type de 

lamelle musculaire di te à doubl e striation oblique est r épandu chez l es 

Polychèteso Ces lamelles sont plongées dans un sarcoplasme nucl éé e t l e s 
' noyaux, sauf r a r es exceptions, sont toujours extérieurs aux lamell es. 

BOULIGAND (1966) a démontré que ces fibres à double stri ation oblique , 
que l'on croyai t jusqu'alors liss es che z l es Polychètes , sont en r éalit é 
striées : les stries obliques de la doubl e striation correspondent non pas 
à des myofibrilles, mais aux bandes sombres A ( ensemble des filaments épais ) 
des sarcomères disposées obliquement~ Il précise dans son travail que l e 



Fig. 27 : 

·- 11 4 a-

B'Jllbe pha ryngien de Protodrilus hypoleuc.u s ; A; eCk!-'~ ~_:; ::- - . -·~· 

B: coupe frontale faite au niveau indiqué en A pa:r (~ - · ~;))~ ·-
":':". : échelle pour les deux dessins .TabJ.e des lég<~ :.'! ~~ , <·· r, . ·: .tt'2, 
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terme de "myofibrill e '' doit donc ~t re mis entre guill eme ts: 

Mon travail n'ayant pas dépassé l' étape de l'optique photonique je n'ai 
pas l a preuve que, dans l es muscles de Protodrilus, l es fibrilles observées 
correspondent à des bandes A de sarcomères ; j'utiliserai donc ce terme sans 
guill eme ts bi en qu'il soit probablement impropre~ 

L' examen du bulbe de Po hypoleucus en microscopi e photonique montre que 

l e s muscl es qu:l, constituent cet or gane ne diffèr ent pas dans l eur structure 

des muscle s de la par oi du corps (muscl es longitudinaux) où l'on peut observer 

l a doubl e stri a tion oblique au s ein d'une l amell e musculaire ~ 

~2-~~-~~~~~~-~~~~~~~~ : 
Sur une coupe sagittal e ce muscl e (m~ b~) appara~t 

formé de lamelle s musculaires empilées l es une s sur l es autres e t limitées vers 

l'avant et dorsalement par l' épithélium de l'invagination stomodéal e dont.' ell es 

sont s é par ées par une ~embrane bas al e peu nette 9 vers l' arri ère et ventra

l ement, elles sont limitée s par l e muscle sagittal: 

Au niveau le plus dors al du muscl e bulbaire , (plus précisément en 2 9 

Figo 27 A), l es lamell e s sont courte s et montrent chacune deux r angées de . ; , ' . 
myofibrilles coupées transversalement et séparées par un c spaqe tres m1nce 

ces lamell es s errées les unes contre l es autres à c e niveau, correspondent aux 

lamell es musculaires décrites par PRENANT (op: cit:) chez l es Polychètes: 

Sur l a coupe sagittale (Fis: 27 A) l e s lamell es ont un tra j e t arqué de 

plus en plus ouvert à mesure que l' on s'éloigne du point ~ e Non seulement ell es 

deviennent de plus en plus longues ver s l a face ventrale, mais elles s embl ent 

aussi deveni r de plus en plus l~ches e t s'accolent l es unes aux autres par 

deux o Elles présentent cet aspect vers l e mili eu du muscle où ell es suivent 

un trajet à peu près horizontal: 

Les fibrilles sont mo ins nombr euses à ce niveau ; l es espaces visibles 

correspondent à l' écartement des deux d\~mi l amell es comme 1 ' indiquent l es 

fibri lles épars es qui t apissent l es parois des espaces v ides o 

L'aspect des l amell es musculai r es au niveau (a) suggère qu' ell es sont 
plus j eunes à ce niveau et que probablement ell es-y prennent naissance 9 
il n'y a apparemment pas de noyaux au niveau des lamelles "j eunes " mais on 
l e s observe plus bas au niveau où les l amell es s~ disjoignent e t il semble 
qu'ils puissent @tre à l'intéri eur de l a lamellee 

Les lamelle s muscul a ires sont pl a quées antéri eurement contr e l' épi der me 

de l'invagination stomodéale, t andis que , à l'autre extrémité , ell es remontent 
' l e long du muscl e sagittal qui envel oppe à l' a rrière le muscle bulbaire . Les 

noyaux sont épars et se trouvent soit au mili eu du muscle bulbaire (niveau 

des lamelle s accolées e t disjointes ) soit vers l e muscle sagittal~ 
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Des coupes f rontale s (Fi g ~ 27 B) r évè l ent l e trajet oblique e t cr ois:§: de.s 

fibri ll es ; cet as pect a é t é décrit chez l es Dinophilidae e t chez Proto~Tilus. 

par JJ.!GERSTEN ( 1 94t) qui voyait la striation doubl e au sein d'une mr2me c ellul e 

e t par OHM (1963) pour qui deux cellul es accol ées constituent ce t é l ément à 
' doubl e striation chez l e s Dinophilidae . 

La coupe frontal e (Fig: 27 B) montrerait, si elle passait par une seul e 
l amelle (ce qui es t impossibl e , l es l amel l es n' é t ant pas planes ) 1 la double 
striation oblique sur toute l a surface <fu muscl e bulbaire ; on n'aperçoit 
cette doubl e striation que par endroits. Les points que l'on voit l e l ong des 
fibrill es sur l es bords du muscl e bulbaire correspondent à autant de fibrilles 
coupées. 

~2-~~-~~~~~~-~~g~!!~~ : 
Ce muscl e (m~ s~ ) forme autour du muscle bulbaire vne 

_. 

enveloppe fermée à l' arri è r e qui se rabat vers l'avant au-dessus de l'inva

gination stomodéale~ 

Le muscle sagittal est formé de fibre s muscul aires en forme de tubes pl us 

ou moins aplatis~ Sur l a face interne des tubes sont ali gnées l es fibrilles 

musculaires., 
( 

Une coupe f ronta l e dans l e muscl e au niveau l e plus ventral montre la 

doubl e striation oblique des f ibrilles ( en disposition hé l ocotdale en réalité ): 

En fait il est difficil e de dire si l e muscle sagittal est formé de f ibres 
tubulaires hélicotdales ou de fibres à doubl e striation oblique : coupé 
transversal ement, ce muscl e , montre tant6t des f ibres tubul aires individualisées 
tant6t des tubes apl a tis communiquant entre eux~ 

Mais comme l a fait r emarquer BOULIGAND (1966 ) "il n 'y a pas de di ffé rence 
fondamentale entre ces deux types de fibres que l ' on distingue s eul ement par 
l a fo rme plus ou moins allongée de l eur section transversal e "~ D'après la 
f igure 27 B l a s ection transyers a.l e elu muscl e sagittal montre qu'il s embl e 
fo r mé de fibres hé licoïdales . 

Le muscl e sagitta l a une l ar geur e t une épaisseur définies ; il ne 
' s' é t end jamais sur toute l a largeur du bulbe pharyngien et che z P. hypoleucus, 

il occupe en l a rgeur un peu plus du ti ers du bulbe , ce qui correspond à la 

juxtaposition d ' environ six fibres musculaires~ En épaisseur on compt e environ 

4 rangées de fibres superposées et concentriques (Fi g : 27 A e t B )~ 

Au niveau l e plus ventral l' épithé lium auquel s'attache 

l e muscl e sagittal présent e un aspect très modifié ( Fig~ 27 A) : l es cellul es 

sont très allongées e t pourvues de fort e s fibrilles (t l n~ f~)~ Selon JJ.!GERSTEN 

il s e pourrait qve che z P~ rubropharyngeus ces cellules donnent naissance au 
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musc l e sagittal î l'auteur s e garde cependant d ' ~tre affirmati f é tant donrlé 

qu'il a distingué dans l e bulbe pharyngi en d ' une autre espèce une membrane 

basale, séparant l' épithélium, du muscl e sagittal~ 

Chez toutes l es espèces que j' a i examinées une membrane basale , difficil e 

à voir sur coupes mais très nette sur montages in totoP s é pare toujours l e 

muscle sagittal, des cellul es de l'épi derme inv~giné et il ne peut être 
' question de c ellul es myoépithéli al es à ce n:i.veaua JftGERSTEN avai t dé j à noté que 

selon l es espèces l a membr ane ba.sale é t a it plus ou mo i ns ne tt e ; en consé

quence , il avait i nterpré t é l e s fibrill es de l' é pithélium comme des fibrilles 

de soutien~ Par contre , au niveau du muscle ventral de l a pi è c e masticatrice 

JftGERSTEN a décrit des c ellul es myoépithélial es chez Protodrilus, données 
' qui sont actuellement encore r eprises par diffé r ents aut eurs. 

C'est un é l ément très caractéristique du bulbe de 

Protodrilus, ne s e r e trouvant ni chez Protodriloides, ni chee Sa'ccocirrus 

ni chez l es Nerillidae e t l es Dinophilidae : C' est une pe tit e pièce anhiste 

( p~ m~), prenant l es mêmes colorations que la cuticul e, en face de l aquelle 

perl e la s éc r é tion salivaire (s: s:)~ Celle-ci provient des glandes s alivaires 
' situées l e long du tube diges tif dans un certain nombre de segment s ant éri eurs. 

Chaque gl ande possède pr obablement un .fin canal dans l e quel l a s écré tion 

chemine vers l' avant jusque dans la bouche : La présence de l a pièce mastica

trice pa r att liée à celle des glandes s alivaires chez Pro todrilus. Chez 

Protodriloides e t Saccocirrus où ces gl andes n'existent pas l a piè~c masti

catrice es t é gal ement absente 1 par contre , l e s Nerillidae e t les Dinophilidae 

sont pourvus de gl andes salivaires qui débouchent dans l a cavité buccal e , mai s 

l eur bulbe pharyngi en ne porte pas de pi èce masticatrice comparable à celle de 

Protodrilus~ 

A première vue l e muscl e s agittal semble s c divise r dors a l ement en deux 
k. AQC/...cL'~._r 

faisceaux Muscul a ires enchassant ~ massif c ellula ire i~lint ~ ; ce s deux 

parties correspondent aux muscl es que JJ!GERSTEN a appelé s muscles anté ri eur 

e t postéri eur de l a pi èce mas ticatrice , t e rme que j e préfère r emplacer par 

muscle ventral e t dorsal :.de l a pièce masticatrice ~ 

En r éalité il exist e une cloison nette (F ig ~ 27 A) qui coupe l e muscle 

sagittal en biseau e t l e sépare ainsi des fibres du "muscl e dorsal" de l a 

pièce masti catrice , insérées de l' autre c6té de l a clo ison ~ 



- Ce "muscl e dorsal" est constitué par quelques l onoues c ellules à fortes 

fibrilles (t~ n~ f~) e t dont les noyaux se situent au voisinage de la cloison 
' oblique. 

Cela diffè r e des observations de J~GER.STEN qui dans son schéma du bulbe 

de P~ rubropharyngeus, r eprésent e l es noyaux des cellules du muscl e dorsal de 

la pièce masticatrice en bordure de l'épithélium~ 
' ' ' Chez P. hypoleucus, P. purpureus et P. adhaerens j e l es a i toujours 

observés près de la cloison oblique sur laquellç s ~ at tache l e muscl e sagitt <1J.. 

L'aspect de ces cellul es ne corr espond pa.s à celui de l amelles musculaires 

mais à celui de cellules épi thélia l es allongées ct pourvues de fortes fibrill e s : 

on ne peut donc parl er de muscle à ce niveau . La présence d 'un liser é cuticu

laire bordant dorsalement cette reglon prouve d'ailleurs qu'il s ' agit de 

c ellul es épidermiques ; l e fait que cette cuticule soit pl issée sembl e irtdi qu er 

que tuut e cette partie dorsale à l a pièce ma.sticatrice es t mobil e ~ La na t 1-1.r e 

des f ibrilles qui parcourent ces cellules (à mon avis fibrilles de soutien ) 
' ne peut cependant pas @tre tranch~e par le seul examen en microscopie photonique • 

• 1 

- !:;::;_~::~:=~::-~:::!:!~~~de l a pièce masticatrice ( m ~ v~ p~ m~) ~st bien développé 

une parti e des l amelles du muscle sagittal (les J>lus internes ) se pr ol onge 

dans ce muscle qui s'attache sur l ' é piderme à la base de l a pièce masticatrice . 

Ce muscle est pourvu de quelques noyaux ; on ne peut parler de cel l ul es 

myoépithélial es à ce niveau. 

Chez P. purpureus ce muscl e ventral s ' attache sur des cellules é troit es 

e t allolîlgées à noyaux bi en visibles situés sous l a pièce mas t icatrice (Fig ~ 2.CZ 

El l es correspondent très nettement chacune , à l'insertion d'un faisceau de 

fibres musculaires : l e muscle postérieur de l a pièce masticatrice s e 

dé lamine en plusi eurs groupes de fibres et se t ermine? en quel que sorte en 

év entail au niveau de ces cellules épithélia l es allongées ; celles-ci sont 

orientées perpendiculairement à l a pièce masti catrice qu' ell es paraissent 
' maint en i ro 

Ces cellules correspondent à celles que J~GERSTEN a décrites comme 

cellules myoé pi t héli al es : à mon avis elles ne constituent pas l e muscl e 

( qui possède d ' ailleurs plusieurs noyaux ) , mais indiquent ses di f f é r ents 

po i nts d ' attache sur l' assise épidermique ~ 

- ~~-~~~~~~-~~~~~~~~~~-~~~~~!~~~ n'a pas é t é mentionné par J~GERSTEN 

PI ERANTONI (1908 ) a supposé qu ' il s écré tait la pièce masticatrice~ 
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Le cytoplasme de ces cellules montre un contenu sécrétoire s'écoulant 

sous forme de petits grains vers la pièce masticatrice fo rmée d'une substance 

non granuleuse~ La sécrétion granuleuse fait place à une substance fibrill n.ire 

au contact de la pièce masticatrice . Celle-ci prend l es colorat ions de la 
' cuticule alors que. l a substance fibrillai r e est le ph1s souvent incolore & Les 

grains de sécrétion, comme la pi èce masticatri ce e t l a cuticule se colorent 

à la fuschine paraldéhyde e t s ont bleus à l'Azan à l'A P S ils ont une t einte 
' rose p~l e alors que la pièce masticatrice est rose vif comme l a cuticule. 

En r ésumé cette étude histologique a permis de préciser quelque~ points 

concernant l a structure de~ différents muscles dans l e bulbe pharyngien de 
Po hypoleucus 

-1) l e muscle bulbaire es t formé de lamell es à double striation oblique , 

disposées transversalement~ 

-2) l e muscle s agittal est formé de longues fibres muscul,â i 'r es tubul ai r es 
1 ' 

à fibrilles hélicotdales, ayant toutes une direction longitudinale . 

-3) l a pièce masticatrice es t surmontée par un massif cellulaire s écré teur: 

il est probable que la sécrétion de ces cellule~ d'abord granuleuse puis 

f ibrillaire pénètre dans la pièce ma~ticatrice 1ui se r enouvelle ainsi par 

cette sécrétion continue ~ 

Plusieurs points re~tent à préciser 

-1) la question des cellule~ myoépithéliales doit ~tre r éexaminée , e t ne 

peut pas ~tre tranchée avec certitude d'après l' examen de coupes en micros

copie photonique~ Cependant d ' après l ' é tude faite sur P~ hypol eucus e t 

Po purpureus on peut dire que : 

a ) en face du muscle bulbaire et du muscle sagittal l es f ibrilles 

de l' épithél ium de rev~tement sont des f ibrilles de soutien; une membrane 
' basale exist e entre cet épithélium et l es muscl es. 
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/ig. 28 : ~iu~ ·~ l e s de la p1 ece masticatrice du bulbe pharyngi en de Protodri-
lus purpureus ( d'après une préparation in toto) , montrant l'in- . 
s-ë~t i ëil:ï ·;_i~,.·-muscle ventral de l a pièce mas ticatrice sur les cell11t es ( ç, e. (?.) 
de l'assise é pidermique.Table des légendes p. 142. 
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b ) le muscl e ventral de la pi èce mas t icatri ce est un véritabl e 

muscl e et n' est pas formé de cellul es myoépithéli al es ~ Chez P. purpureus 

l es cellules épidermi ques ventral es à la pièce mast icatri ce S1Àr l esquelles 

l e muscl e s'attache sont étir~es en l ongueur : ell es correspondent aux points 
' 

d'attache du muscl e et ne sont pas des cellul es myoépithélial es étirées en 

longueur et constituant le muscl e comme J~GERSTEN l e décrit chez P~ rubro-
' pharyngeuso 

-2) L' origine du muscl e bulbaire n'est pas élucidée~: l a disposition des 

l amelles muscul a ires l es plus petites donne l'impr ession qu' elles prennent 

naissance au niveau l e plus dorsal du muscl e bulbaire e t qu' ell es s e dépl acent 

ventralemcnt en s'allongeant considé rabl ement ; elles entrent en contact avec 
' 

l e muscle sagittal et l a cohés ior. est certainement très f orte entre ces a:eux 

muscl es . 

-3 ) Il .faut souligner encore ceci : sur une coupe sagittale le passa ge 

du muscl e bulbaire au muscl e sagittal est graduel dans l a partie, ventral e du 
1 

bulbe et on ne peut tracer de frontière précise entre ces deux muscles é troi-

t ement li és. 

2) Etude du bulbe pharyngien de Protodriloides 

Comme chez Protodrilus, un bulbe pha ryngi en f a it sailli e 

dans l a. cavité buccale e t se loge ventral ement à l'oesophage . 

Le bulbe pharyngien de Protodriloides est différent de celui de Protodrilus: 

il est en eff et dé pourvu de pièce masticatrice~ 

PIERANTONI (1908) a l e premier r emarqué l a simplicité d' organisation du 

bulbe pharyngi en chez P~ symbioticus e t l'absence de pièce masticatrice , fait 

qu'il a mis en r el ation av ec le f a ibl e dével oppement des glandes salivaires 

chez c ette espèce ( en r éalité , l es gl andes salivaires n ' existent pas chez 

Protodriloides JOUIN 1 9t:6 

Le bulbe pharyngien es t diffé rent chez l es deux es pèces du genre 

Protodriloides e t j e l' é tudi e r a i en pr emier chez P~ chaeti fe r: 

- Le bulbe pharyngi en de Po chaetifer 

Obs ervé sur une coupe sagittale (Fig: 29 A), il comprend 

à première vue un muscle formant enveloppe (m: e ~) comme l e muscl e sagittal 

de Protodrilus et un muscl e logé à l'inté ri eur de cett e enveloppe : l e mus cl e 

bulba ire ( m~ b~) : L' ensemble du bulbe pharyngi en, comme chez Protodrilus es t 
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formé au con t ac t d'une invaginati on épidermique de l a paroi postérieure de 

l a cavité bucca l e (inv ~)~ L'épiderme , dépourvu de ciliature , est visible 

l e long de cett e invagination pr ofonde , soulignée par un liser2 cuticulaire , 

mince au fond ·de l 1 inv21gination et plus épais vers l a cavité buccal e : L' é pider

me invaginé pr(:sent c de nombreux noyaux aux formes amaebotde s caractéristiques ~ 

Ce pli épidermique sépare l e bulbe en deux parti es : 1 'une dors :üe, 

située immédiat ement sous l' oesophage , est rel a tivement mince e t enti èr ement 

formé:e par l e cours dor sal du muscl e "s agittal", t andis que~ 1 ' autre ventral e , 

plus épaisse , contient l e mus cl e bulbaire l ogé entre l'épide rme invaginé et 
' l e cours ventral du muscl e "sagittal'' o 

Sur une coupe s agi ttal e il appar att comme chez 
' Protodrilus fo rmé de lamelle s musculaires à fibrilles transvers al es. Mais 1 '1 

disposition et l' aspect de ces l amelles sont ici très différents : 

- l es lamelles sont disposées perpendiculairement à 

l' épi derme de l'invagination e t cons ervent cette ori ent a tion dans toute 
1 

l' épaisseur du muscle bulbaire . 

- elles sont sé parées l es une s des autres pa r des 

cloisons nettes qui comp artiment ent ai~si l e muscle bulbair0 sur toute son 
' é t endue o 

La microscopie photonique ne per met pas d'int erpré t e r ces structures 9 Olll. 

peut simpl ement admettre, provisoirement , que l es cl oisons r eprésentent l es 

par ois accolées des différentes l amell es muscul aires : en e f fe t c es cloisons 

suivent l a dispositioE des l amel l es , ell es sont plus nombreus es au contact 

de l'invagination stomodéale que plus ventral ement~ Ainsi cha que cloison 

"primaire" se ramifi e vers l a parti e l a plus dorsal e du muscl e bulbaire en 

plusieurs cl oisons s econdaires et à chaque séri e de cloisons correspond une 

séri e de f ibrill es musculaires~ 

Chaqu e l amell e , limitée par deux cloisons, montre l a covpe transver s<üe 

de f ibrill es , visible s i ci sous l ' as pect d 'une série de tra its transvers aux : 

Les l amell es muscul ai r e s ont donc un a spect très diffé r ent de cell es 
' de Protodrilus et sont difficiles à interprét er. Il se peut qu 'il y a i t ici 

aussi une double stria tion oblique 9 l es doubl e s rang(: cs de fi brill es très 

r approchées Llpparaissant fusionné es (tra its transvers i1ux ) ; cependant il 2st 

évident que l a structure:: !lîine du muscle bulbaire est différente de celle du 

muscle bulbai r e de Protodrilus e t que ce point demande une ptude particuli è r e . 
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s ' a t tache dorsal ement au niveau d 'une pl aque épider

mique épais se bo r dée de cuticul e , pui s ent oure l e musc l e bulbaire à l' arri è r e 

et s e r eplie vent ral ement ver~ 1 1 <rvant , où i l se t ermine é.'U ni veau de l 1 épi

de rme ventl"al. 

Alors que chez Prot odrilus l e muscl e sagittal est é troit e t forme une 

bande s agittal e bi en l i mi tée , chez Pro t odriloides l e mu s cle "sagitt al 11 es t 

l a rge et env el oppe t ot a l ement l e muscl e bulba i re ; le terme de s agittal es t 

donc i mpro pr e ici e t il faut appel e r ce mu scl e muscl e d' enveloppe ~ 

Il n ' es t pas fo r mé comme chez Prot odrilus de f ibres mus cul aires hélicot

dal es mai s de f ihres aplat i es , semblabl es à cell es du muscl e bul baire , à 

fibrilles bi en visibles ; l a doubl e stri a t i on obl ique n' a pas pu ~t re mise 

en évidence . 

Il n ' y a pas de membrane ba s al e vi s ible entre l es f ibres de ce muscle 

e t les noyaux de la pl aque épide r mi que dorsal e ~ L' épi derme au niveau de~ 

c e tte pl aque , comme celui qui lui fa i t f ac e l e l ong de l 'inva ginat i on , 

conti ent de nombreux noyaux aux fo rme s amaebotdes car act é ristiqhles , mais on 
1 

ne peu t di s tingue r de membr anes cel lul aires~ Cet épi derme dont l es noyaux 

s ont ext r èmement serrés , contient de pet i ts fibri l les de s ou tien t r ès di 3crè.tes 

e t d ' aspect bi en di f f é r ent de celui des f ortes f ibril l es de l ' épithél i um qu i 

borde l e bulbe pharyngi en chez Prot odrilus . 

Chez ces deux genre s cett e parti e du bulbe bordée de cuticule es t proba

bl ement ut ilisée par l' animal pour a rracher l es Di a t omées situées à l a 

surfac e des gra i ns de sabl e ~ 

Bi en qu 'il n ' y ait pas de membrane hasal e très nett e enère l es c ellul e s 

épider mique s de l a pl aque dorsal e et l es f ibres du musc l e sagi t t al il est 

probable que l e muscl e sagittal est un mus cl e véritabl e , d ' or i gi ne mé soder

mique e t qu'il n ' y a pas de cellul es myoépithél i al es dans l a constitution 

du bulbe pha r yngi en . 

On r emar que d ' autre par t , gr âce à des pr éparat i ons i n t o t o , que l a 

muscul a ture l ongi t udinal e du cor ps se r accorde à l a parti e tout à fait 

ventral e du bul be phar yngi en e t qu e cer t a ines f i bre s musculaires longitudinaJ ~ s 

' se r ecourbent e t s ' incorpor ent à l a muscul a ture du bulbe . 

- ~~~E~~~~~~~-~~~~-~~-~~~~~-E~~~~2~~~-~~-~~~~~~~~~~~-~~~~~~~~~~~ 

Avant d ' aborder l' é tude du bulbe pharyngi en de P ~ symbioti cus, il f aut 

souligner i c i l ' identité d ' organi s ation e t de st r uc ture des bul be s phar yngiens 

de P. .chaetifer e t de Saccoc i rrus krusadensis ( famil le des Saccocirri dae 
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A: Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Protodriloides chaeti f er: 
B: Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Saccocirrus krusadens i s . 
Table des l é gendes Po 142. 
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Archiannélidcs). 

Une figure représentant une coupe s aai tta l e cJe l éc t@te, donnée par 

GOODRICH ( 1901 ) dans un travë;il sur l' an ;>tomi c e t l es a ffinit é s du genre 

Saccocirrus JJIII/JJJJI, m'a incit~e à r é examiner la structv.re du bulbe pharyngien , 

org.'lne qüi dans ce genr e 9 peut ~tre pré s ent ou manquer totalement o 

Cett e é tude a été f aite sur des spécimens r écolté s à Napl e s en Mars 1967: 
J e les a i attribués à s: krusadensis ( esp<~ ce qui serait ainsi nouvelle pour 
la l'1éditerrané e ) bien que l es soies diffè rent l é gè r ement de cell r~s de l ' e spè ce 
type décrite de l'Océan Indien pa r II/J/ilii1(JI.I i\LIKHUNI (1948)~ Cette espèce vit 
à Naples dans le même s édiment que So papillocercus dont ell e G les dimen s ions; 
il est à peu près certa in que l' (~ tu.de de GOODRICH 9 -faite à Naples 1 porte sur 
deux espèces qu'il a confondues sous l e nom de 10 seul e espèce a l ors connue 
S o papillocercus ~ Le genre SaccCJc irr1..1.s comprend actuellement 11 espèces 
parmi l e squelles 6 (dont S o krüS:{êiënsTs-) sont pour-vues d'un bulbe pharyngien 
tandis que 5 (dont So papillocercus ) en sont totalement dépourvues : 

Que dans le m~me genre , un organe a.ussi compl exe puisse être ou non 

présent est un fait qui n' é tait pas connu jusqu'ici; J1\GSRSTEN s ' est appuy( 

uniquement sur l e travail de GOODRICI:-1 pour a ffirmer l' existence d'un bulbe 

pharyngien chez Saccocirrus Y e t a considér ·:~ , comme l e s autres .a1,-1teurs 9 que , 
lorsque l e bulbe pharyngi en manquait, c ' était parce-que l' aniinal l ' awJi t 

perdu sous l' effet d'1.n traumatisme quelconque ~ 

La figure 29 B repré s ente une coupe sagit tale du bulbe phar yngien ch ez 

So krusadensis~ On y voit : ~:2-~~~~~::-~~~~~~~~ (m: b~ ) , ayant exactement l a 

s tructure de celui de P. chaetifer c' est-à-dire formé de lamell es musculaires 

transversales isolée s l e s unes des autres par des cloisons nettes e t un 

~~~~~~-~~~:2~~~~E~~ ( m ~ c .) se ratt achant ventral ement e t dorsalement à 

l'invagination ph~ryngi enne . ~~~!::~!~~~~~~ conti ent des fibrilles de souti en 

qui para issent ici plu s fo rtes que chez Po chaetifer 9 dans l'ensemble l e 

bulbe est J ' aill eurs beaucoup plus dével oppé che z _?accocirrus_ comme 1 'atteste 

le plus grand nombre de l.?nnelles muscul aires qui constituent l e muscle bulbaire. 

Ll'l structure des l amelle s muscul a ires s emble identique chez P. c}_l.)eti_l~~ 

et So krus <:tdensiso Ainsi du point oe vue de l a structure r1u bulbe pharyngien , 

Saccocirrus s e r approche non pas de Protodrilus comme l e pens ait J1i.GSRSTF.l'T 

mais de Protodriloidcs~ 

Les diffé rences fondamental e s dans les deux type s de bulbe phélryngi en 

sont 

1) la pré sence d'une pièce masticatrice chez ?rotodrilus, paraissant 

liée à l'existence de glande s salivaires ; il n ' y ·'1 ni glandes salivaires, r. i 
' pi èce masticatrice, chez Protodriloides et Saccocirrus. 



2) l e muscle bulbaire es t constitué chez Protodr ilus par des lamell es 

à doubl E: striation oblique , plus s errées au niveau l e plus dorsal du muscle 

bulbai r e ; il sembl e qu'i l y ait l à une zone pr écise où prennent nai ssance de: 

nouvell es l amel l es muscul a ires ( point a )~ Che z Protodriloides e t Saccocirrus 
' le muscl e bulbaire est fo rmé de l amell es musculaires disposées vert ical ement 

et possédant de nombr euses fibrilles ; elles sont limitées par des cloisons 

(repr ésentant sans dou t e l es membranes sarcopl asmi ques)~ Il sembl e que l a 

croissance s e f a s se par dédoublement des l amelles et des cloisons~ 

3) l e muscl e sagittal fo r mé de fibr es tubul a ires hélicoJ:dal es es t bi en 

l imité en l argeur chez Protodrilus et supporte la pièce masticatrice ; chez 

Pro todriloides et Saccocirrus au contraire , il y a une envel oppe musculaire 

continue formée de fibres l ongitudinal es qui r el ient l a partie dorsal e de 

l'invagination épidermi que à la parti e ventral e ~ Sa s tructure paraît id'~ntiquc 

à celle du muscl e bulbaire~ 

Dans l es deux c a s l e foncti onnement de ce muscl e "sagittal" perme t l e 

glissement des deux moitiés de l'invagination {~ pic1ermique l'une sur l'autre . 

1 
. P . l oi d'es , . b, . . ( ~ . , '' (1) -Le bu be pharyng1en de rotodrl • s.ym 10t 1cus ~ · ::_ g . J~ 

Le bulbe pharyngi en de petite taille et de f orme 

arrondi e chez P. symbioticus est égal ement formé autour d'une invagination, 

ici très peu profonde , de l a p_aooi: p:lstéri eur e de la cavité buccal e ~ L' épiderme 

invaginé dépourvu de cils e t bordé de cut icul e sépar e l e bulbe en deux parti es 

à peu pr ès égal es ~ 

Le bulbe pharyngi en es t simpl ement fo r mé de quel qu es l amell es muscul ai r es 

constituant une envel oppe fe r mée autour d ' ur: massif cellul aire interne peu 

volumineux : il n'y a pas de mFscle bulbaire che z P~ symbioticus . 

Les l amel l es musculaires forment une enveloppe f e rmée 
' à l' arri è r e e t sont superposées en 4 à 5 couches concentriques. 

Une coupe sagittale (Fi g. 30 A) révèl e l es lamelles sagittales continues 

depuis l a paroi dors al e de l'invagination stomodéale jusqu'à l a paroi ventral e . 

Une coupe horizontale (Fig~ 30 B) révèle l e trajet des lamelles fermant 
' 

latéralement l e bulbe elles sont continues comme les lamelles s agittales. 

Lo. coupe sagittal e montre aussi, dans la parti e posté rieure de 1 ' enveloppe 

musculaire, la section transversal e des fibrill es des bords laté r aux du bulbe . 

Ainsi une coupe transversal e passant au niveau postérieur du muscle d 'envel oppe 

montre deux séries de fibrilles perpendiculaires (de s fibrill e s s agittales 
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et des fibrilles transversales): 

Au niveau dors al du bulbe l es fibrilles n'aboutissent pas à une plaque 

épidermique aussi bien délimitée que chez P. chaetifer : elles se r elient 

simplement à l a face interne de l' épiderme ; des tonofibrill es s'insinuent 

entre les cellules épidermiques enfoncées parmi les fibril l es musculaires. 

Au niveau ventral du bulbe, comme au niveau dorsal, les fi brilles 

musculaires se ratt achent à l'épiderme qui pré sente là une petite invaginati on ~ 

Sur une coupe transversale ( Fig~ 30 D) on distingue l es l amell es muscu

laires concentriques formées par l'accolement des f ibrilles longitudinal es 

coupées, ici toutes transversalement ; on peut voir quelques noyaux entre l es 

lamelles musculaires . 

' 
Il n'y a pas de~~~~~~-~~~~~!~~ chez P. symbioticus : 

plusieurs gros noyaux sont rassemblés autour de l'invagination et occupent 

toute la moitié ventrale du bulbe et une partie de la moitié dorsale~ . ; 
1 

Dans ce massif cellulaire interne on disting1.1e de fortes; cloisons l e 

long desquelles s'alignent quelques séries de fi brill es coupées transversal ement 

(Fig. 30 A). 

Discussion 

L' é tude du bulbe pharyngien de P~ symbioticus permet de saisir un 

niveau de structure de ce t organe particulièrement simpl e . Les deux espèces du 

genre Protodriloides ont dans l'ensemble une organisation anatomique semblabl e 

(en particulier l es ganglions cérébro~aes et l es organes sensoriels sont 

identiques ) ;la diffé rence de t aill e importante entre les deux espèces 

s'accompagne néanmoins d'un certai n nombre de régressions chez la plus petite~ 

Ainsi la simplicité du bulbe de P~ symbi oticus semble être le r ésultat d'une 

évolution regressi ve et non une simplicité primitive. 

La simplification du bulbe pharyngien porte sur le muscl e bulbaire : 

le massif cellul aire interne n'est pas organisé et contenant un petit nombre 

de cellules, semble rester en quelque sorte à un é t at larvaire. 

P~ symbioticus a une petite t aille , un nombre peu élevé de cellul es e t 

sa croissance somatique s'arrêt.elorsque l'animal a atteint environ 15 segme1: ts; 

cette espèce apparatt comme une forme néoténique par rapport à P. chaetifer 

où l a croissance somatique se poursuit pendant tout e la vie de l' animal , et 
' où l e s individus les plus grands rencontrés ont environ 50 segments. 
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Fig. 30: Bulbe pharyngien de Protodriloides symbioticus • A: Coupe sagit
t al e ; B: coupe fron.tale ; C: coupe oblique au niveau où l e muscle 
d ' enveloppe se ratt ache à l' é pithélium de l ' invagination; D: coupe 
transversal e o Même échelle pour l es dessins A, B, Co Table des l é
gendes p. 1 42 o 
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Un exempl e: par.::tllèle à celui des deux espèce::; de Protodriloides est 

illustré par les deux espèces Psammodrilus bal anogl ossoides, de grande taille 

et Psa.mmodriloides fauveli, de taille réduite et portant dans son or ganisation 

anatomique la marque de nombr~uses r égressions· (S1.•TEDMARK 19 55 et 1958) ~ 

~ ) Les Néphridies de Protodrilus sont des nêphridies à 

flamme vibratil e enfermée dans une ampoule plus ou moins sai llante dans le 

coelome. PIERANTONI (1908 ) a le premier souligné que malgré l'uniformité du 

pl an d'organisation du genre Protodrilus 9 l a forme et les dimensions des 

organes excréteurs vari aient beauco·up s e lon les espèces . Dans le chapitre 

qui leur es t consacré 9 PIERA.l\!TONI distingue deux types de néphridies : l ,es 

macronéphridies et les brachynéphridies toutes deux pourvues d'un néphros-· 

tome ouvert dans le coel ome . 

Les macronéphridies sont sel on cet auteur des néphridies de grande taiJ1 e 
faisant saillie loin de l a somat opleure dans la cavité coelomique et pouvant 
toucher l a splanchnopleur e. Le canal néphridi.en déc r it deme oo'ucl e s et 9 en 
situation intracel l ulaire 9 traverse une rangée de celhlles aa'colées les unes 
aux autres. D'après PIERANTONI ces "màcronéphridies " sont présentes chez 
P. f l avocapitatus, P. spongioides, P. schneideri. 

Opposées à ce type et toujours sel on PIERANTONI , les "Brachynéphridi es " 
de petite taille sont adossées à la somatopl eure, le canal néphridien al lant 
en l igne droite vers le pore externe: Bordé par plusieurs cellules riches 
en vacuol es ce canal est intercellulaire . Ces néphridies sont présentes chez 
presque toutes les espèces de Protodr i l us (P. purpureus, P ~ hypol eucus, 
P . sphaerulatus, P. hatscheki , P. leuckarti ). 

P. ocu l ifer paratt avoir un type de néphridies intermédiai re f se 
rapprochant cependant davantage des macronéphridies. 

Par l a sui te, GOODRICH ( 1 931) a r edécri t la néphridie de P . flavocap i t a tus., 

j u sque là mal interprétée. Bien qu'il n ' ait é tudi é que cet te espèce , il 

géné ralise ses observations e t critique les données de PIERA~ITONI concer n3nt 

l es deux types de néphridies ; dépassant l'interprétation de cet auteur, il 

identifie à tort l es brachynéphr id:i.es avec l es coelomoductes 9 ce que les 

figures données par PIERANTONI (1908, par ex. planche 3 fig~ 10 ) pouvaient 

effectivement laisser penser. 

Depvis ce travail de GOODRICH, l a question n'a pas é t é reprise. Je n'2i 

pas fait d'étude histologique de ces organes mais l'examen sur le vi vant 

fournit quelques détails perme ttant une mise au point partielle sur l a 

morphologie de ces organes chez diffé r entes espèces~ 

En fait , et contrairement à l ' opinion de GOODRICH, il y a véritablement 
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ce qui pourrait justifier le maintien des deux termes "bra.chynéphridies" et 

macronéphridi es". Cependant il ne semble pas qu'i l faille admet tre les 

différences de struc tures fonçlamentales distingLlée s par PIEE.AIIITONI dans ces 

deux types. 

J e décrirai ici brièvement quatre types de néphridies qui ont été 

rencontrées chez les ~ espèces é tudi ées~ 

Le premier type est r ep r ésenté par l a n~phridie de grande t ai lle de 

P. rubropharyngeus. (Fig. 31 ). J e n ' ai observé ce type de néphridie qve chez 

cette espèce très probablement synonyme de P. flavocapita tus : en cf~'e t l e s 

observations que j'ai pu faire sur ces néphridies sont conformes à celles de 

GOODRICH sur P. flavocapitatus (1931 )~C es néphridies sont remarqu<lbl e s p'ar 

la taill e de 1 ' ampoule initiale qui f ait sa:i.11ie en avant elu dissé' p:Ï.ment et 

plonge dans la cavité coelomique. Sur cette ampoul e s'at tachent succe ssivement 

au moins 1'4pf: rangées de cils formant vers l' arrière la flamme vibratile. Le 
' canal néphridien qui suit es t large et s'enroule deux fois sur. lui-même. 

1 

GOODRICH précise que 1 'on ne peut savoir si l a. parti e ini tial;e de la néphri di e: 

fermée sur l'une de ses faces par une mince lame cytoplasmique est ouve ·~te 

ou non sur son autre face où l es rangées succe ssives de cils s'attachent sur 

de minces travées cytoplasmiques transversales. Le microscope photonique ne 

permet pas en effet de trancher cette question. GOODRI(';H admet que cette 

néphridie est ouvert e (c' est donc une métanéphridie) mais que si une l ame 

cytoplasmique fermait l a partie initiale, ce serait une pro tonéphridie. 

~~-~~~::~~~~-!lE~ est le plus répand·u : ces n('phridies comprennent un 2 

ampoul e initiale fermée dans le coel ome, pl us ou moins saillante en avant 

du dissépiment et dans l aquell e prend naissance la flamme vibratile (Fig~ 32) ~ 

Les cils s'attachent sur une seule rangte à l a différence de la n~phridie de 

_P. rubropharyngeus. L'ampoule ini tiale est plus ou moins éloignée de J.c; s~Jnl-"' 

topleure et s'accole souvent dans l a région des glande s salivaires à celle§-ci~ 

Le canal néphridien qui suit est plus ou moins contourné, enveloppé d'un 

cytopl asme vacuolaire e t riche en granules cl ' excrétionl color és (e~ jaune); 

surtout vers l a partie terminale du 

On trouve ces néphridies chez 

P. affinis, P. oculi fer (Fi g ~ 32 C, 

P. brevis (Fi g ~ 9 A, B p. 50). 

c anal, pr ès du po r e néphridien. 

P: l euckart~ (Fig: 12 A, B), P: cili atus, 

D), P: albicans (Fig: 11 B, p~ 56 ), 
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a.v. 

+ -- ep . 

• 1 

Fig. 31: Néphridie de Protodrilus rubropharyngeus ( dessinée sur le vivant) 
Table des légendes p. 142. 



- 127 b -

a.v. 

50)1 

Fig . 32: A: néphridie de Protodrilus l euckarti ; 8: aspect que peut présen
ter l' ampoule vibratile ( dessins sur le vivant). 
C: néphridie d'un segment fertile chez une femelle de P. oculifer. 
D: néphridie d'un segment antérieur ( contenant des glandes sali
vaires ) chez la même espèce. Table des l é gendes p . 142. 
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La népl":ridi e de P. lcucl<:arti a. é t é décri te par HAT:3CHEK C0?'1Me ayant un 
néphrostome ouvert dans la cavité coelomique, données qui sont reprises par 
PIERANTONI ; cette erreur doit être corrigée et il n'y a pas de néphrostome 
ouvert comme on en rencontre par exemple chez Polygordius~ 

Sur quelques néphridies de P. leuckarti on observe parfois quel ques 
cils courts à la surface exte~ne de l'ampoul e vibratile (Fig: 32 B) ; la 
flamme vibratile prend néanmoins toujours naissance à partir de cils insérés 
à l'intérieur de l'ampoule initiale, qui m'a toujours paru fermée de tous 
c8tés. 

~~-!~~~~~~~~-!~E~ de néphridies se r encontre chez P. adhaerens.La 

néphridie est à peine saillante en avant du dissépiment mais les cils sont 

encore. enfermés dans une ampoule close , plaquée contre la somatopleure . Le 

canal néphridien est court e t ne décrit pas de boucle (Fig~ 33 A) : 

~~-g~~!~~~~~-!~E~ se rencontre chez P. hypoleucus : les néphridies ,se 
,• 

situent chez ce tte espèce dans chaque segment, à l' angle que forme le 

dissépiment et la paroi du corps et elles sont ventrales aux muscles obliques : 

Le canal néphridien étroit et assez court, plaqué contre la paroi coelomique 

(somatopleure ) est difficile à voir et en fait, seule la partie initiale de 

l a néphridie accolée à la face antérieure du dissépiment est v'isible : à ce . 
1 niveau, une dizaine de cils apparaissent dans un cytoplasme contenant d2 

petites vacuoles (Fig. 34 A). 

Il est possible que la partie initiale de la néphridie ne soit pas close 

chez cette espèce où j'ai pu voir de petits granules coelomiques s ' engager 

sous la partie initiale ciliée sans toutefois pouvoir pénétrer dans le canal 

néphridien. 

Selon PIERANTONI les néphridies sont très petites chez P. sphaerulatus 
et P. hypoleucus : elles appartiennent au type qu'il appelle brachynéphridies 
et dont il donne une description en partie inexacte~ En effet selon cet 
auteur, les brachynéphridies se trouvent accolées à la paroi du corps, ce 
qui est exact, mais elles seraient pourvues d'un néphrostome ouvert et 
relativement l arge selon les figures qu~il donne : or il n'existe rien de 
sembl able au niveau des néphridies de P. hypoleucus et ces figur~s représentent 
incontestablement, non pas des néphridies, mais des spermiductes. 

Le canal néphridien paratt être intracellulaire chez toutes les espèces, 

de sorte que la distinction faite par PIERANTONI entre les deux types de 

néphridies (à canal intracellulaire ou intercellulaire ) n'a s ans doute pas 

lieu d'être faite. 

Les variations portent essentiellement sur le développement très 

vari able de l'ampoule vibratile : de grande taille chez les grandes espèces, 

très réduite chez les espèces les plus minces. 
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d. 

50)1. 

Figo 33: Protodrilus adhaerens : A: néphridie d'un segment stérile chez un 
mâle ; B: un spermiducte ; C: néphridie de l a région fertile chez 
une femelleo (En hachures :la paroi de l'intestin)" Table des l é 
gendes Po 142o 
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On peut évaluer la variation de taille des ampoules coelomiques en 

mesurant d'une part la partie initiale de la néphridie, située en avant r'lu 

dissépiment (ampoule et début ~ du canal néphridien), d' autre part la taille 

de l'ampoule initiale seule. 

Chez P. rubropharyngeus (Fig: 31 ) , toute la partie située en avant du 

dissépiment mesure 30 à 35 jl et 1 'ampoule mesure à elle seule 30f.1 environ~ 

Il est fort possible que les néphridies volumineus es de P~ rubrop~aryngeus 
jouent un rôle important dans l 1osmorégulation chez cette espèce qui vit en 
Suède dans une eau de salinité f aible. 

Chez P. albicans (Fig~ 11 B p . 56 ) l e s parties équivalentes sont de 50f.1 
' (Fi g~ A), dont seulement 6f.1 pour l'ampoule vibratile. Chez P. leuckarti 32 

l'ampoule vibratile ' (Fi g~ c-; D) 45f.1 dont 1 0 à 1 5f.1 pour . chez P. oculifer 32 ' 
1 5f.1 dont 1 '5 à 2 fl pour l'ampoule vibratile~ 

Chez P. hypoleucus et P. adhaerens enfin les néphridies ne dépüssent q(,:e 

de quelques mi crons 'Jers 1 'avant du dissépiment et l es ampoules ini tiales 

ne sont pas saillantes~ • 1 

Le canal néphridien qui suit peut faire une boucle ou pas (chez un même 

individu on peut observer les deux cas dans des segments voisins)~ Les 

néphridies les plus petites se rencontrent chez les espèces les plus minces 

(P. hypoleucus et P. adhaerens qui n'ont que 80 à 100f.1 de large)~ 

Il semble bien que ces organes aient subi une évolution régressive chez 

ces petites espèces ; on peut considérer l'état de développement normal des 

néphridies comme étant celui qui est le plus répandu : ampoule initiale bien 

développée à une seule rangée de cils. L'apparition précoce de telles 

néphridies a pu être observée sur des larves ~gées de P~ leuckarti, proches 

de la métamorphose, mais encore nageantes ; les néphridies semblent donc 

avoir réellement une structure primitive chez Protodrilus~ 

2) Les néphridies de Protodriloides 

~~~-~~~~:~~~~~ sont régulièrement présentes dans les segments 

du corps, depuis le premier segment sétigère chez P~ chaetifer et le premier 

segment adhésif chez P. symbioticus ; elles manquent cependant dans les 

trois ou quatre derniers segments. Les néphridies, semblables chez les deux 

espèces, sont d'observation délicate étant pourvues d'une flamme vibratil e 

très mince. On peut cependant les repérer gr~ce aux anses sanguines segmen

taires auxquelles elles sont accolées (Fig. 35)~ 
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Chez P. chaetifer, la néphridie est .formée d'une mince flamme vibratile 

assez longue : à leur point de départ, l es cils, au nombre d'une dizaine 

environ, paraissent inséré s S\zy une ampoule sanguine provenant de l ' anse 

métarnérique • Le fin canal dans leque1 les cils battent, s'oriente vers 

l' arrière, longe laté r alement la couche musculaire et débouche à l'extérieur 

par un pore l a t éral situé un peu en avant des soies~ A l a différence de 

Protodrilus, c e canal ne présente pas i c i de parois à cellules vacuolaires~ 

Les néphridies ne sont pas tout es de même taille chez P ~ chaetifer 

elles sont de petite taille dans les cinq premiers segments, deviennent plus 

grosses surtout au début de la moitié postérieure du corps, puis diminuent 

de taille dans l a région postérieure~ 

Les néphridies de Protodriloides sont d'un type que l'on ne rencontre 

pas chez Protodrilus où l'on observe pas de connexion semblable entre l' anse 

vasculaire segmentai re et la néphridie : il n'y a pas ici d'ampoule vibratile 

fermée baignant dans la cavité coelomique comme chez plusieur~ · espèces du 

genre Protodrilus, ?i de néphrostome 
. ( 

ouvert dans le coelome. Le contact 

é troit de la flamme vibratile initiale avec l'anse segmentaire, dilatée et 

prolongée en ampoule sanguine terminée en cul-de-sac dans le coelome, se;,!ble 

indiquer que chez Protodriloides la néphridie retire les déchets directement 

du sang et non du liquide coelomique~ 

3) Les gonoductes : chez Protodrilus les mâles de t out es les 

espèces possèdent des spermiductes en nombre constant et à emplacement 

caractéristique de chacune d'elles (Voir figure 22 )~ Chez les femelles il n' y 

a généralement pas d'oviductes~ Lors de l'apparition de la maturité sexuelle 

les néphridies de certains segments disparaissent chez les m~les et font place 

à des spermiductes destiné s à l'évacuation du sperme~ Le coelomostome large 

et abondamment cilié s e développe à partir du dissépiment~ L'apparition 

successive des spermiductes a pu être suivie chez P~ hypoleucus (voir p~ 6 8 )~ 

Chez toutes les espèces l es spermiductes sont toujours de simples 

coelomoductes sans association avec des néphridies (Fi g~ 33 B): 

Jf!GERSTEN (1 952) a décrit le premier les oviductes chez P~ rubrophar•mgeu~; 

avant lui GOODRICH (1931) n'avait pu les mettre en évidence chez P. flavoc apita

~, et avait seulement remarqué l a ciliature des dissépiments postérieurs 

des segments fertiles, cili ature que j'ai notÉe également chez l es individus 

mâles de P. hypoleucus et de P~ similis~ 
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Chez .P . rubrophary_n...eous , l es oviduct es so nt si tués dans l e· s deux der

ni ors segments du corps, de sort•.3 que les oeufs doivent pr ogr esser à travers 

l es différent s segments fe rt~l es jusqu ' à eux, pour être évacués. 

Chez .:t:..• brov~ , j'ai observé chez les f emelles une paire d'ovi ductes 

d :c ns chaque segme nt ferti l •~ , soj.t au tot a l 10 pai res (vo i r p. 49 ). Il f au t 

souli gner que, chez cettt.• espèce , l a n(:; phridi e est toujours présente au 

centre de la couronne plurilobée qui constitue l'entonnoir coe l omi que de 

l'oviduct e (fi t; .~ e, P • 50 ): cette dispos ition correspond él.UX organes que 

GOODRI CH appel l e "protonephromixia" . 

Les oviductes existent aussi chez f.! ... J~~ureus ( fi g . 23 B) : il s ont 

6té discernés s ur coupes histologiques et non sur le vivant et leur nombre 

exact ne peut être précisé (il y en a plus i eurs paires ). Ils sont for~és 

comme chez P. rubroph~nge~, par un l a rge entonnoi r cilié sans a ssocia

tion avec une néphridie ( coe l omoduc t e s imple). 

Chez les autres espèces de Protodrilus, le s oviductes manquent; il 

fout admettre qu€' l es oeufs sont ômis par l e canal et l e po:ç~ néphrir'liens 
1 

pui squ 1 il n 1y a pA.S de déchirure du tégument et que les fen.\e J. l eS encendrent 

plusieurs pe nt es successives au cours de leur existence. Chez _r_. __ <;t_<!haerens , 

on peut vo i r que l e canal néphridien des femelles est plus l arge dans le s 

segments fertiles que dans l es autres segments ( fig. 33 c), ce qui confirme 

l'hypothèse précédente; il n'y a pas de coelomostome et cependant le canal 

néph~ idi e n dil a t f j oue l e r6le d'oviduct e chez cette espèce , comme chez 

tout Gs les autres probab l ement • 

. 1.L1: .. El!:; _gonoductec che~ P:rotodri~oide~ : dans tous l es 

segrrmts fert il es des ani HJ'lUX sext<.e ll ement mûr s, ih; occupent 1 1 emplacement 

des ·~~ phlidie s . 11 y a che z l es mal es aut ant de paires de sperm iduct es qu 'il 

y a de segments fertil es , ce qui repr ése nt e une disposit i on plus primitive 

que chez Proto 'lr ~Jus où les spe rmi d_uctes , e n nombr·e limit é , se trouvent dan;;, 

les segments sp ~ci 2 lisés dans l' émission des sperma tozo fdes et des sperma-

tophores . 

Chez Proto d:::_i loid~, l<' coelomostome d ' un sper miduc t e, ac col é â une 

ampoule sanguine comme une néphridi e , est largement ouvert à l a face por:;té

rieure du segment fertile : ce pavillon coe l omi que à par oi mince, pourvu 

d ' u ne ciliature courte , se pr olonge par un mince canal (sp~ rmiducte ) plus 

l ar ge cepend-"' nt qu'un canal néphridien, e t débouche à l' extérieur au même 

empl e.cernent cru ' un pore néphridi en chez F. chaeti fer . Chez P. svmb i oticus , 

l es orifices ext e rnes des spe rmi ductes sont plac ~ s ventralement entre la 

band.e ciliée médiane et l e s orgunef3 adhésifs ventraL..x . 
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Chez les femelles, des oviductes occupent également l'emplacement des 

néphridies d rms les segments fertil eG; je n'ai jamais pu distinguer les 

coelomostomos des oviductes, 'pro bab leme nt à cause de la compression des 

ore;a.nes due à la présence de trè:::: gros ovocytes dans l ;e coelome. Le canal 

cilié de l'oviducte, plus large que l e upe rmiducte, est visible. en arrière 

du dissépiment : il débouche lat 8ralement à hauteur de l'organe adhésif 

ventral chez P. symbioticus. 

!) Chez Protodrilus. 

Les principaux caractères de s individus sexuellement mûrs ont été 

donnés pour onze espèces dans le premier chapitre de ce travail. " ' 

Il est connu, depuis PIBRANTONI (1908), que la fécondation a lieu , 
chez Protodrilus, dans les cavités coelomiques des femell es fécondées (indi
vidus que PilflRANTONI appelait "hermaphrodites" par opposition aux "mâles 
complémentaires ''). GOODRICH (1931) a révélé que Protodrilus est un ge nre 
gonochorique et que le sperme pénètre par un proce€3,sus inc;·nnu jusqu'au 
coelome des femelles, où se fait la fécondation. JAGER31'EN (·1952) a montré 
que les mâles de P. rubropharyngeus déposent sur l es grains; de sable de 
petits spermatophores qui sont captés par les femelles grâce à des organes 
glandulaires dorsaux; chez les emtres espèces où les femelles ne possèdent 
p.<Js d'or:"e.nes dorsaux, l•auteur suppo se que l es mâles ne forment pas de 
spermatophores mais libèrent leur sperme dans lieau de mer au voisinage 
immédiat des femelle s . 

J'ai observé des spermatophores chez P. albicans ainsi que chez .E.!._ 

brevis; je ne le B ai pas vus chez les r.;.utres espèces, mais il est probablre 

cru'ils existent aus::J io La fine envPloppe des spe rmatophores pourrait être 

sécrét ée par los glandes des organes lat éraux , dont les mâles de toutes leu 

espèces sont pourvus. 

Ch ez toutes les espèces de Protodrilus, l es f emelles et m§me parfois 

les i ndividus immature s montrent do très nombreux spermatozofdes dans leurs 

cavités coel omiquo s: groupés en faisceaux réguliers lo rsqu'ils sont près de 

leur point de p6né tration, l es spermntozofdes apparai s sent dispersés ensuite 

dans los différents segme nt s du corps o Aim;i 9 la fécondat ion des ovocytes est 

interne chez tout es los espèces; les différentes étapes de ces phénomènes 

ont déjà été décrit s par PI~RANTONI. La pénétration du spermatozofde décl en

che les divisions de maturation de l'ovocyte et les femelles pr6tes à pondre 

montrent un grand nombre d'oeufs avec doux pronuclei côte à côte o PI:l.!;RMl'l'uNI 

précise que chez P. purpureus, l es oeufs sont pondus après la f usio n des 

deux pronucleio 
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Il ost curi eux que chez P. albicans, le s phénomè nes s e poursuivent et 

que la se gmentation des oeufs ait li e u dans le coelome. Je n'ai pas é tudi é 

un g r and nombre œ fem,ell e s de cette espèce (une dizaine) mai s chez toute s 1 
' 

j'ai noté la pr ésence d' oeufs en segmentation (fig. 36); il n o semble donc 

pas que ces ph énomènes correspondent à des anomalies de développement. Ce tt e 

question cependant do it être r éétudiée . 

GRAY ( 1969 ) a observé un phénomène comp arable che z .~accocirrus eroticu~ 
mais considere que la rétention d 1 oeufs s eg·ment és el:lt a typique . En effe t, 
il est c.clmis que c hez Sacco cirrus, l a f écondation des oeufs a lieu au moment 
de la pont e , l r,,s s perrn~tozofdes ~mmagasi:nés jusque l à dans les spermathèc;ues 
étant 8. l ors libérés (ALIKUNHI , 1948). Néanmoins , HEr:t Pîi: Lf<l ANN (1906) et 
PIJ~RANTON I ( 1907) mentionnent la présence de s permatozoïdes dans le coelo me 
des fo ··. J lle s de ~-~l2..~.i:rr~~jor; i 1 est donc probable que la fécond a tion 
interne exi ste dans ce genre chez certaine s espèces. 

2) Che z_Protodriloides. 

Le s phénomènes r e latifs à l a gamétogenèse et à la fécondation sont 

tout à f a its diffire nts de coux de Protodrilus. En effet, chez Protodriloi

d(?~ , l es spe rmat ozo ïdes non fl age llés ne pénètre nt jam<is dans l e coelome 

des femell es . La 3permfl.toge n èse conduisant à l a formation ' d.e spermatozoïde s 
1 

Appa.re mment B.berr0.nts 1 a été rapidemen t décrite (JOUI N, 1966). Par une étude 

h i sto l ogi0u e , j' al pu v érifi e r que, malgré l eur aspect atypique , ces sperma 

tozoïdes sont fonctionnels e t féc ondent l es ovocytes dans l e cocon, lor s 

de la ponte (voir. p. 168 ). 

a) Los femell es . ____ _. __ ...._ 

Chez l es ·J.eu:x: espèces du genre, le b femell Gs produisent des ovocyt C:: s 

t res ri cJ:ws e n v ite llus, att e ignant au t e rm e de leur crois8ance e nviron 

150 '}1 do ·ii amètre c h e z ~--q_lJ..§:.e tifer,: et 100 p. che z P. symbioticus (fig. 24). 

Vu l eur grande t ail l e 1 il n 1 Y •e n a général ement qu'un oeul pa r segment 

(ra r ement deux, un Je chaque c6té du tube digestif). 

Chez .e .. ~~-~Y.!!~~. -~cŒ.~:.c_~~E dont le nombr e total de segments e st au maximum 

de 15 ou 17, l c·s ovo cyte s s e déve loppe nt dans l es se gment s 5 a 11; il 

peut y avoir jusuu ' à 7 ovocyt e s à la fois. Chez ?· chaet i fe r, la région 

fertile se situe dans l e s segment s 10 à 13 chez les individus de petite 

taill e ( N = 15 sognK· nts) n e prucl.uisant que 4 ovocyte s à l a fois e t d ans 

lo s segme nts 20 à 40 chez l es individus plus âgés de grande taille (N = 

e nviron 50 segments) produisant jusqu ' à 17 ovocyt es . 

J'ai déjà me ntionné cette différence remarquable entre le s deux 
espèces : l a cro is sance somatique s e poursuit chez P. chae tifer pe ndant 
t oute l a vie d e l'animal ( e t n' es t pas arrêtée par l' a pparition de l a 
maturit é sexuell e ) alors que chez P. symbioticus, l a croissance somatique 
s'arrêt e l orsque 15 r;egr.wnts e nviron sont formés. 
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' ' 

Ovocytes et embryons vus dans le coelome des femelles de 
P. albicans 9 A: ovocyte non fécondé ; B: première division 
de segment ation ( l'origine du troisième aster n'est pas élu
cidée ); C: embryon. au stade gastrula. 
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Les ovogonies prennent naissance, à l'avant de chaque segment, dans 

les mambres coelomiques lat é~ales, passent ensuite à travers les minces 

cloisons obliques et parviennent dans l e coelome médian. Les ovog(;nies 

peu nombreuses évoluent en ovocyt es qui repoussent le tissu réticulé du 

coelome au cours de leur croissance. Dans chaque s egment fe rtile, on 

distingue, généralement en arri ère des ovogonies, deux ovocytes jeunes 

et un gros ovocyt e , celui-ci en vitellogenèse. 

Une petite partieœ la surface antérieure du gros ovocyte se trouve 
au contact de 1' ovo cyto plus j eune qui le précèd.e : à ce ni veau, il y a 
dans l e c~os ovocyte, un cytoplasme particulier dépourvu de vitellus. 

La vitello genèse est longue et dure plusieurs mois chez les deux 

e spèces. Pendant toute la croissance de l'ovocyte, la vésicule germina

tive, où les chromosomes sont indiscernables, est pourvue d'un gros 

nucléol e . A la fin de la vit e llogenèse, la v és icule germinative disparaît 

et fait place aux chromosomes disposés sur l e fuseau do maturation; il 

est très probable quo l'ovocyte est pondu, alors que l e noyati. est ainsi 

blonué en métaphase de première divi:::::ion méiotique . 

!!,)_L~s_m~l~s..!. 

Pour chacune des deux espèces, l'ext ension de la région fertile 

est identique chez les mâles et chez los femelle s . 

L'examen des .:mimau.x vivants au plus fort grossissement révèle chez 

les doux espèces de Protodriloides, un grand nombre œ cellules de petite 

taill a 1 Arrondies, immobil es et sans flagelles, serrées les unes contre 

l es autr•dS dans la parti. G postérieurQ de chaque segment fertile, au voisi

nage des coelomostomes des spermiduct es. 

J o n'ai pas fai t d'étude cytologiquo do l a spermatogenèse. L'exan1en 

des coupes hi s tologiques révè l e que los spormato go nies prennent naissance , 

comme l es ovogonies, dans las chambres coelomiques lat érales et pas ~e nt 

ensuite dans l a cavité coelomique médiane où e lles sont beaucoup plus 

nombreuses que l es ovo gonies. Las cellule s germinales refoulent le tis s u 

réticulé et envahiss ent tout l e coelome. Le s etapes de la gamdogenèse 

peuvent être suivies s~r des coupes longitudinal es et sur de s colorations 

in toto; les figures de méiose, fr équentes chez P. symbioticus, sont 

trè s rares choz P. chaetifor. 
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-- Chez P. symbioticus, l es spermatides 

qui suivent l os spermatocytes en division méiotique, présentent de s 

noyaux réticulés et sont enve lopp ée s de petites gout t elettes cytoplas

miques. Les contours cellulaires sont polygo naux comme ceux des stades 

ant érieurs (fig. 37 A). 

Le st ado qui sui t les sper mat i des à noyaux réticulés es t le 

dernier stade observé dans le coelome d es mâles .: l e s nombreuses 

cellules tass !:os le s une s contre les autres au voisinage des ouver

tures coelomiques des spermiductes s ont formées d 1 un noyau central 

enveloppé de gouttelettes cytoplasmiqu~s. Il n'y a pas trace de 

flagelle ni d'acrosome. Ce stade correspond soit à des spermatide~ 

âgées, soit a des spermatozoïdes : il es t probable cependant que la 

maturation final e de ceux-ci ne s'opère que plus tard, après leur 

émission au dehors. 

-- Chez P. chaotifer comme chez .L'!-, 
symbioticuc, l ez spermatozoïdes sont dépourvus de flag~lles mai s 

il semble que la spermatogenèse ne se d éroul e pas d.e façon identique 

dans tous les segments fertiles. On peut distinguer deux évolutions 

différentes des cellule s germinales mâles 

- dans certains s egments, 1 1 évolution est comparable à celle quj_ 

se déroule chez P. symbioticus , le derni er stade observé étant celui 

de noyaux enveloppés de goutt e lett es cytoplasmiques . 

-Une évolution différent e se produit dans d'autres segments (fi g . 

37 B) : de nombreux noyaux r éticulés sont visible s en arrière des 

gros s permato cytes et correspo ndent probablement à des spermatides. 

Les limit e s c ol lul uires sont de forme po Lygona le et à chaque noyau 

est RCcol6 un0 seule grosse goutt e cytoplasmique. Immédiatement 

après ces ce llul e s , on observe de nombreux noy aux en forme de calott e 

t ass 6s les uns contre les autres et fortemunt posit ifs à la r éacti on 

de Feulgon ; la sphère cytopl R.smique de chaque ce llul e est, à co 

s tade , incluse dans l u. calott e chromatinienne. Aucun flagelle n 1 est 

vi s ibl e dans ces cel lule s serrées l es une s contre l es autres et 

e nve lopp~es d'une membrane ce llulaire de fo rme polygonale co mme 

cel l es des cel lule s pr8cédentes. 



Fig. 37 
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A: spermatogénèse chez Protodriloides symbioticus ; 
8: spermatogénèse chez Protodriloides chaetifer : le st ad ~ 
final est représenté par des cellules à chromatine en 
calotte. 
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Une telle évolution des spormatirles n'a jame.is 8t8 observée 

chez P. symbioti~~· Ce "dernier stade correspondrait soit à des 

spcrmatides âgées , soit à des spermatozoïdes. Les cellules tassées 

l es une s contre l es autr0s au voisinage des spermiductes sont de 

taille et de forme réguJ. i èr0 et ne paraissent pas être des cellules 

en dégénéreoce nco. Une alt e rnanc e entre ces deux types de sperma

togenèse peut exister chez un mSme individu mâle dans les segments 

de la réc;ion fertil e : quatre ou cinq segments montrent une 

spermatogenèse du premier type alors que dans les quatre ou cinq 

segments suivants, olle est du deuxi è me type, l'alternance se 
,. 

poursuivant v ers la r égion postérieure. C'est dans l es trois ou 

quatre derniers segments du corps que l 1 on rencontre le plus 

souvent les noyaux en forme de calotte tassés les uns contre l es 

autres. 

J 

l'' 
FHANZEN (1956) a montré qu'une relation existe , en'tre la rnor-, 

phologie du spermatozoïde et la biolo gi e de la fécond~tion : l e ty-

pe primitif de sperm atozoïde existe en effe t dans divers embran

c hements chez les espèces qui ont un mode de fécondation pr imitif, 

où la libératio n des produits génitaux e t la fécondation ont li eu 

dans l'eau de tiJor. Cltez l es espèces où l e transfert du sperme se 

fait eu moyon de spermatophores ou d'organes copulateurs, l a 

morphologie du spe rmatozoïde est altérée . 

D'après l 1 auteur , choz le s Archiann é- lides, seul l e genre 

Polygordius po s sède un spermatozoïde de type primitif , ceci en 

relation ave c une fécond a tion externo . Chez l es genres Protodrilu~ 

et Dig<;? ph i 1 us, où la fécondation est int erne, les spermatozoïdes 

sont modifiés et de type :::omblabl e , tandis que chez Nerilla, 

Nerillidium e t Diurodrilus dont l es modalités de fécondation 

sont inconnues, l es spermatozoïdes sont égalernent très modifiés 

mais différentB des précédents ( l 'HAJ'JZDN, 1956 ). 
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Les spe rmatozoïdes de Protodriloides dépourvus de flagelle, sont certai

nement plus aberrant s encore que ceux de Protodrilus touj ours flagell és e t 

pourvus :l'un acrosome ât d 'une pi èc e interm édiaire .:;.llongé s . 

Il est probabl e que chez Protodriloide s la maturation des spermato

zoïdes s'achève apr ès l eur émi ss i on au dehor s ; il es t possible que la 

sécrétion de s nombr eus es gl ande s épidermique s qu i entour ent toute la r égion 

fertil e des rnâ l Gs i nt ervi enne au mom ,_mt de l' émi ss ion de s spe r matozoïde s 

nui s er a i ent a ins i ~nrobés d ' une séc r éti on muqu eu s e . ~n eff et, la f écon

dation es t ext er ne chez Protodril o i de~ , mais l es spermatozotde s non 

f lage ll ( s ne s ont ce rtaine;r.Em t pas lib ér és en pl e ine eau, mais au contact 

des grains de s abl e o~ la fe mell e dépo se sa pont e rapidement c nve lopp ~e 
/ 

d' un c ocon . Il y a certaineme nt une émi ss ion provoquée de s gamètes des 

deux s exes , puisque des spermato zoïde s enveloppés de cytoplasme ont été 

observés à l ~ surfac e des ovocyt e s dans le cocon de ponte (voir p. 168 ). 

CONCLUSIONS . 

LP. famille des Protodrilidae comprend actuellement deux genres dont 

l'étude approfondie révèle le manque d'affinit és . Cette famill e peut 

cependn.nt être maintenue, c ar l a poss ess ion d 'une bande c ili ée ventral e 

et l ' absence- d.e parapodes sont deux caractères qui, associ és , distinguent 

ces deux ge nre s de toutes las autres Archiannélide s . 

Protodriloides es t incont es tableinent l e plus évolué des deux dans 

l'adaptation à l a vie interst iti ell e ; Protodrilus offre en effe t une gr ande 

diversit é d' e spèc es adapt ée s à de s conditions et à de s sédiments vari és . 

Ce genre a, ~ col oni s e 1 comme Proto driloide s , deb s édim ent s moy ens 

ou fins , et pr ésent e , chez certaines e upèce s , plus i eur s caracte re b li és à 

l a. conquêt e des e s pace s int e r s t i ti e l s les plus petit s ; c' es t par l es espèces 

ad?pt ées à des cond i t io ns de vi. e i de nt ique que ces d eux genre s s emblent 

apparent és. 

Tr ois points princi paux s e d égage nt de l'étude ana tomique entrepris e 

sur lBs Pro t odrilidae : 

l) l es deux genre s s ont profond ément différent s l'un de l' autre : l e s 

caractère s de l'épiderme, de la mus culat ur e, du syt ème nerveu~ , des néphr i

dies, des go no duc t es et des gamè t es , sont parti cu l i e rs à ch acun d ' eux . 
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L'étude des bulbes pharyngiens, organes sur lesquels beaucoup d ' auteurs 

pensent pouvoir s'appuyer pour établir des pare.ntés entre différents genres, 

a révélé les f~its suivants : • 

Chez Protodriloides comme chez Saccocirrus , les bulbes pharyngi ens ont 

une structure qui semble comparable à celle des bulbes de certaines Poly

chètes comme par exemple Terebella l a,E_idariB: 7 forme chez laquelle le muscle 

transvers~l du bulbe pharyngi en (muGcl® équival ent au muscle bulbaire des 

Archi ::mnP.lides ) est égalem',' nt cloisonné par de s septes v0rticaux (SUTTON 1957) . 

Le bulbe ph aryngien de Protodrilus est construit sur un modèle d i fférent et 

plus original : son ori e inalité r és ide surto~t dans l a possession d ' une pièce 

mc- st ::. cdrice complexe et dans la disposition du muscle d'enveloppe i ci uni-
' ,. 

quement sagittal et nupportant la pièce masticatrice. Par ces deux parti

cularités, le bulbe pharyngien de Protodrilus apparait plus compl exe et 

plus spécialisé que ce lui des autres Archiannélides. 

Le bulbe ph aryngien a donc une organisation e t une structure très 

différentes chez les deux genres de Protodrilidae et pas plus que l os 

autres org~ nes, il ne révèle de parent~ entre 0ux . 

2 ) Certaines espèce s de Protodrilus (P. adhaerens, P . s imi l i~ ) pré

sentent cependant quelques points communs avec Protodriloides symbioticus. 

Cos caractères commun r.;; so;:.t : la présence d ' organes adhésifs segm0ntaires 

identiques e t , chez les femell e s de P . adhaerens, la présence de glandes 

épidermiaues sécrétant l ~ cocon lors de la ponte comme chez Protodriloides . 

Protodr~lus similis , P . adhaerens et l es deux espèces de Protodri-

loi_~~ sont des for rno s qui vi vent dans l e 8 sédiments plutôt f i m> do diamètre 

moyen , ég~l à 300 ~ 0nviron. LR petit e taille et la form e effil6e du corps , 

1 ~ possession d ' organou 8dhésifs segmentaires, la concentration de s glandes 

ESpidermiquoo au sein de li seré;.:; l ongitudinaux , la petite taille des tenta

cules c~ph~liques, la r 6duction du nombre d'ovocytes consécutive à l a 

diminution de volume de l ' espace coel omique e t la formation d'un cocon 

~ utour de la ponte , sont des caractères li és à la conquête de s e spaces 

int erstiti e ls l es plus é troit s . 

On ne peut ~tablir de li ens de parent~ entre les deux ge nres en se 

basant sur les caractères communs pr écités, alors que 1~s caractères ana-

~0mi~ues sont si différe.nts; les caractère s communs qu présentent cer- X 

tai n0s osp6c es des deux eo nres, serai e nt dos caractères de convergence. 
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3) Une évolution régre ss ive se manife s t e chez les deux genres 

-- Chez Protodriloides, la plus petite es .~c e , P. symbioticus , 

pr ~s ente plus i eurs caractère& régressés par rapport à P. chaetifer : 

s. ) 1 .:: ... croi s sance es t limit ée et le nombre de segments peu 

élevé ( environ 15); 
b) le bulbe pharyngi e n est essenti e llement fo rmé par l e 

muscl e d ' enve loppE! i à l a pL"·-c e du muscl e bul bo.ü~e se trouve un ,Hass if 

ce llul ~ire parcouru par que lques fibrilles; 

c) ce t t0 es pèce ne possèdê pas d e soies . 

Ces troi s caract è r~s s'oppos ent à ceux de P . chaet ifer qui po ssède 

une croir:>sance somatique continue (jus qu 'à 50 se gme nt s ) 1 un 1ulbe pharyn-

--g i on b i en déve l oppe e t deux paires de so i es en crochet à chaque segment . 

Le nombre d e ce llul es es t plus f a i b l o chez P. symbioticus mai s l a 

tai ll o des noyaux ('S t à pou près irlontiqu8 che z l os deux es pèces . Let·; 

ovo cyte s so nt auss i d ' une taill e comparabl e chez P. chaet ifer et P. uym

bioticus et l es deux c Gpèc r_e s ont un d éve loppement 1 .-:>,rvair ):) semblab l e : 
' 

ces f ~ its témoicnent d ' ada pt a tions à des conditions de vi e ~rès vo i s i nes . 

-- Choz Proto1rilus, l a divorsit ~ des adaptatio ns morpho l ogiques 

et bio l ogi que s est grande du fait que c e genre a colonisé des s édiments 

très var i 6s . La différe nc 0 dans l e nombre de ce llules est i mportant e 

lorsqu 'on co mpar e des espèc es de grande taill e comme f · alb i cans , à des 

espèces de p-et ite t ai ll e comme _P . hyi?ol euc us et P. adhaer en <J_. 

a ) Une s i mp l e comparaison d a l' ~p ide rme de ces e spèce s 

r6vè l e que P . albican~ , do grande tail l e 1 a de tr è s nombre uses cellules à 

trè~ s pet its noyB.ux 7 tandis quG l es deux : ut r r?S espèc es , de p"B tite taill e , 

po ssèdent moins de ce llu l es ,mais ont dos noyaux plus volumineux ( fig . 38 ). 

Le s ovocytes (c omm~ l es s p0rmatozofdes ) suivent la même règl e et sont de 

plus pet it e taill e chez l ' espèce l a plus grande ; ils mesurent 30 ~ che z 

P . a l bicans e t 55 à 60 p..a. chez l es deux autre s espèce s . 

Un fait comparab l e es t s i gna,le par PIEl1ANrrüNI ( 190 7) che z doux espèce s 
de Saccoc irrus : s . major, es pèce de grande t a ill e , a des oeufs plus potit G 
( 65 ~) que ceux de s . papi llocercus ( 90 ~) pourt ant deux foi s plus petite. 

Chez Protodrilus, l 'évolution régres sive port e donc sur l e nombre de 

c e llules et non s ur l eur taill e qui semb l e au contraire vari e r on sens 

inverse . 

Uno 8emblabl e évolution r égr ess ive se manifest e parfois au se in même 
d'une espèce : P . adhaeren~ , par exempl e , est une espèce polytypique r epré
sent ée dans cert ains s ~dimonts par des i nd i vidus plus minces que coux de l' 
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A B c 

tailles et nombres comparés des noyaux épidermri.ques chez 
quelques espèces de Protodrilus ; A: Protodrilus albicans 
B: Protodrilus hypoleucus ; C: P. adhaerens forma gracilis. 
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e sp~c e type : rappelons que P. adhaerens f. gracilis ne mesure que 80 p 
de large (l'e s p~ce type 130 ,) e t que l'on n'observe que dotiX ovocytes en 
vi telloeenèse à la fois dans chaque segment au li eu de Jix chez l' espèce p( 
type. La diminution de volum0 de l'éspace coelomique entraîne une réduction 
du nombre d'ovocytes mais l eur taille, qui est une carac t éristique de 
l'espèce, ne vari e pas . 

b) Bi on que l a maj orité des espèces de Protodrilus ait un 

nombro ass ez élevé de B8g1r:-:.' nts ( environ 50 ) et une longueur de 7-8 mm , il 

sembl o qUEl l 1 évolu t i on régre ssi vc port e aussi sur ce no mbre e t sur l a 

longu(mr du corps : l ' espèc e P. simi li s, probablement la plus régress ée du 

genr e , n'a pas plus de 35-40 s egments e t 2 mm de long , P. hypol eucus , 45-

50 segments et 7 mm de long , alors que P. albic ;.:.ns peut avoi r 77 s 0gments 

e t mesure environ 1 2 à 15 mm. 

c) Les néphridies s ont des organes dont l es dimensions 

vari e-mt be A.ucoup s e lon l es espèces; e ll es sont de petite taille chez l es 

formes minc e s , les plus int erstiti e ll es . Par co ntr e , la r 6gr ess ion n 1 af

f ecte pas l e nombre des spermi duc t es pr ésents chez l es mâl es de tout es 

l os espèces : il y en a cinq p~i r e s chez P. s imili s , la plu; ~etite 
1 

es pèce du ge nre, e t r es pec tivement une pa ire et quatre paire s chez P. 

rubropharyngeus c t ..P• albicans , le s plus grandes es pèc es du genre. 

d) Un point int ér e ssant doit 6tre souli gné : l e bulbe 

phr>ryngi e n de _Protodril us nr,~ subit pas de r égressions poussées comme cela 

se pro<l ui t che z Protodri loides :::;ymb ioticus. Le nombre de lamell es muscu

l a ires est rédui t chez le s esp6ces o~ cet or~ane est de pet it e taill e 

(P. hYE? l eucus 1 .c~-~-i m i li~ ) mais aucun de s él ément ;;; qui l e com>tituent 

ne di s9arait; s on org~ni sati o n à partir de troi s é lém0nt s fondwnent ~1x 

muscle bulb ::<iro 1 'iUScle sagi ttéÜ <.:· t pi èce mar.;;ticatrico , est rernarqua

b l (~ment constant 8 d:'JlS l co r:e nro . Le s g l ,<. nde :' sali vaire s , bi en qu e parfois 

très r é~1it e s, sont touj ours pr 6s ent es. 

L'évolution r égressive s e ma ni fest e do .m d'une ma ni ère différente 

chez l es doux genr es : oll e affect e' dos espèc es Q11Jl-i ont co loni sé l os 

o s p ~ c es c apill a ires étroit s e t qui pr és ent ent de ce fait plusi eurs adap

t ations morpholo giques convergente s (o rganes adh és ifs s egmentaires , 

g landes ~pidermique s groupées on liserés lon~itudinaux , glande s du cocon 

ch e z l os f emell e s ). D'une mani ère plus génér ale, il apparaît quo l os 

caractères communs que l'on pnut mettre en évidence chez dos formes int er

stiti e lle s , correspondent souvent à des caractè r es d o convergence. 
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La présence d'un bulbe pharyngien ventral c aractérise beaucoup de 

formes qui se nourri ssent en broutant l os Di atomées et le film bactéri en 
présent à la surface dos grains do sabl e : tell es sont les Protodrilidae, 
Nerillidae 1 Dinophilidao et auss i l e s Ctenodrilidae (Polychètes), l e s 
Aelocomatidae et Potamodrilida(-J (Oligochètes) (BUNK:b, 1967). Les bulbes 
ph,oryngi ens chez cor:J différent es famill e c ne s ont probabl•)ment comparables 
que dans les grandes lignes : ce sont toujours des enGembles musculaires 
form és autour d'une inv.;;ginr:J.tion de l a paroi buc calo. L'étude d étaill ée 
do cet org;:me chez que lques Archiannélides montre qu'il diffèro profon
d ément d'un genre à l'autre par l a topogt'aphie ~t la structure des différent s 
muscl es , co qui contredit le s observationc de JAGERSTEi; (1947). 

L'évolution r égressive affect e singulièrement le bulbe pharyngien do 

P. symbioticus : cette régression pouGsée montre que l'on ne peut raison

nabl Gment se baser sur l.a structure de cet organe' pour é tablir des liens 

de parenté entre différents genres. Le c as de Saccocirrus es t, à cet égard, 

encore plus édifiant : qu'un organe aussi compl exe que le bulbe pharyngien 

puisse Stre pr6sent ou non selon l e s espèces os t un fait particulièreme nt 

étonn-".nt, i gnoré des aut eurs jusqu 1 à pr ésent, sans dout e en raison d t. la 

dispersion tant chronologique que géographique , des recherche~ f a ites sur 
1 

c e genre. 

Il f aut donc t enir compt e de l'anatomi e dans son ensemble e t non se 

baser sur un ou deux caractère s pour d émo ntrer des li ons de parenté entre 

différ0nts genres. D'autre part, il e ~t certain que c'est des espèce s 

l os moin8 interstiti ell e s , généralement de pluL grande taille et dont le s 

organos sont moins régre ssés , que l'on peut e s p6r e r obtenir do& indices 

de parenté avec d 'autres Po lychèt es . 
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lV. LE DEVELOPPEMENT LARVAIRE DES PROTODRILIDAE. 
================~~============================== 

INTRODUCTION. 

Les premières observations sur les larves de Protodrilus sont 

celles de REPIACHOFF (1882) et METSCHNIKOFF (1882) qui, la même année, 

publient quelques données sur la jeune larve de P. flavocapitatus : 

les deux auteurs cependant, interprètent de façon différente la morpho-
_. 

logie de cette curieuse trochophore. 

SCHULTZ (1937) étudie le processus de la ponte et la jeune 

larve de P. f;t.avocapitatus sans parvenir à interpréte:r l'organisation 

de la jeune trochophore; avant lui pourtant, PIERANTONI (1908) avait 

correctement décrit la cavité digestive et la large ouverture buccale 

de la larve de P. purpureus • .. 
JAGERSTEN (1940 ) décrit les différentes étapes du développement 

larvaire de P. rubropharyngeus et s'intéresse au déterminisme de la 

métamorphose; c ' est en 1952 seulement que JAGERSTEN, grâce à une étude 

comparée étendue aux jeunes trochophores de deux autres espèces 

(P. ciliatus et P. adhaerens) , parvient à interpréter l ' organisation 

de l'étonnante larve de P. rubropharyngeus où l ' ouverture buccale est 

tout à fait postérieure. 

S'appuyant principalement sur les développements larvaires .. 
de P . rubropharyngeus et de P. adhaerens, JAGERSTEN donne les caracté-

ristiques des principales étapes de la vie larvaire. La jeune trocho

phore de Protodrilus est très bien adaptée à la vie pélagique : elle 

est pourvue d ' un stomodeum évaginable qui peut se déployer à l ' extérieur 

lorsque la larve cherche à se nourrir ou, au contraire, se rétracter 

complètement à l ' intérieur du corps, lorsque la larve nage rapidement. 

La vie pélagique dure en moyenne un mois, permet une croissance rapide 

et l ' accumulation de réserves et prépare ainsi la larve ~gée à une 

phase critique : celle de la recherche du sédiment. A ce stade, la larve, 

que JAGERSTEN appelle larve "rrrare", présente un ensemble de caract ères 

constants chez les différentes espèces étudiées : l'entonnoir m\ccal. 
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est à jamais rétracté, la larve ne s'alimente plus tandis que la bouche 

définitive se forme, l'intestin est plein de g~nules de réserves et la 

moitié postérieure du corps, allongée, montre un début de segmentation 
' (selon les espèces, 5 à 14 métamères y sont formés). 

La larve "mO.re 11 recherche le sédiment au co nt act duque 1 elle 

se métamorphose; la zone de croissance prépygidiale entre alors en 

activité chez ce jeune stade rampant, 

A Roscoff, SWEDMARK (1954) décrit chez P. symbioticu~ un 

développement direct très différent de ce que les travaux de JAGERSTEN 

(op. cit.) avaient révélé ; ce développement apparaît comme une adap

tation, avantageuse pour cett-e espèce; aux conditions sévères de la 

zone intertidale (exposition aux courants, aux émersions prolongées' de 

la basse mer, etc ••• )• 

Les Protodrilidae n'ayant été que peu étudiés dans les mers 

à marées, le problème de leur adaptation aux conditions de la zone 

intertidale se trouvait posé : les développements larvair·e~ demandaient 
1 

une étude particulière à laquelle je me suis attachée. 

Dès le départ cependant, l'examen des quelques espèces habi

tant la zone des marées à Roscoff révéla leur cosmopolitisme : les 

espèces de la zone intertidale vivent également dans les mers sans 

marées et possèdent le développement larvaire pélagique, typique du 

genre Protodrilus. 

Par contre, l'observation de P. chaetifer (sa ressemblance 

avec P. symbioticus et la présence de très gros ovocytes dans le corps 

des femelles ) permettait de supposer un type de développement larvaire 

benthique. Son étude, délicate en raison des difficultés de récolte des 

spécimens femelles et de la durée de l'ovogenèse, révéla que le déve

loppement larvaire est direct et s'effectue, comme chez P. symbioticus, 

dans un cocon de ponte (JOUIN, 1962). 

Le genre Protodriloides, créé pour ces deux espèces aberrantes , 

paraît mieux adapté que Protodrilus aux conditions qui règnent dans la 

zone intertidale. Cependant, cette conception doit être nuancée : en 

effet , d 1une part Protodriloides chaetifer vit également dans les 

sables dunaires profonds ( 10-20 rn) et la répartition de l'espèce paraît 

beaucoup plus liée à la granulométrie et aux conditions hydrodynamiques 
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des sables dunaires qu'aux facteurs dus aux niveaux; d'autre part, 

deux espèces de Protodrilus : P. hypolaucus et P. ciliatus , ayant un 

développement larvaire pé~agique, prospèrent à Roscoff aux mêmes 

niveaux que Protodriloides . 

Ainsi , m~me dans une région où l es courants de marée sont 

puissants, les l arves müres de Protodrilus parviennent à la fin de la 

vie planctonique à regagner le s sédiments où vivent les populations 

adultes. 

Cependant , à Roscoff, l es populations de P. ciliatus par 
exemple , paraissent constituées tout l e long de 1 1 année par de s indivi
dus tous adultes et de même taille : les individus jeunes y sont rares, 
alors qu'on en récolte aisément dans les régions plus abritées (Baie 
de la Forêt, sud-Finistère ). Il est év ident que la sélection est très 
forte dans la zone intert idale à Roscoff et qu'un grand nombre de 
larves est perdu, probablement sous l'effet des courants. La réus s ite 
de quelques-unes suffit à maintenir les populations de ces espèces 
dont le cycle vital semble voisin de celui de P. rubropharyngeus : 
deux ans au moins (JAGERSTEN , 1952 ). ' 

Dans la zone intertidale à Roscoff, l'une des espèces, 
P, ciliatus 1 a une période de reproduction étendue à tbute l'année; ce 
qui explique que les populations puis sent se maintenir e~ que la 
proportion de jeune s individus soit faible. L'autre espèce, P. hypo
leucus , a une période de reproduction limitée à quelques mois d 1 hiver; 
l'aptitude que présente cette espèce à la régénération, aussi bien 
antérieure que postérieure, expliquera it peut-être, en partie , la 
densité de ses populations. 

Ces aspects biologique s n'ont pas été approfondis pour 
l'instant et je me suis surtout orientée vers une étude morphologique 
des larves. 

En ce qui concerne le genre Protodrilus, je présenterai donc 

en premier une ét ude morphologique des jœunes larve s de sept espèces 

en l es r egroupant par type d'organisation. Puis je donnerai quelques 

observations sur la suite du développement et s ur les larves "müre s " 

de certaines espèces . 

En ce qui concerne le genre Protodriloides , le développement 

larvaire de P. chaetifer a pu être entièrement suivi et comparé à celui 

de P. symbiot icus. L'aspect aberrant des spermatozo~des non fla ge llés 

et leur absence constante du coelome des femelles ( a lors que chez Proto

drilus, les femelles sont touj ours f éc ondées), m' ont incitée à l'étude 

des phénomènes qui se déroulent dès le dép~t des oeufs et l a formation 

du cocon de ponte : ~~-~~~~~~~!~~~-~~!~~~~ a été démontrée chez Proto

driloides et son étude sera présent ée au début du chapitre c onsac r é 

au développement de ce genre. 
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GENRE PROTODRILUS 

J~GERSTEN, étudiant l es jeunes larves de trois espèces de Protodrilus 

découvre trois types morphologiques qu'il ordonne en une série évolutive 

allant de l a larve de P. adhaerens, proche d'une trochophore typique 

(stomodeum antérieur, juste après le prototro que ), à la trochophore 

modifiée de P. rubropharyngeus (stomodeum tout à fait postérieur ). 

J' a i pu étudier les larves de sept autres espèces : plusieurs d'entre 

elles sont semblables à l a larve de P. ciliatus, qui repré sente selon 

J~GERSTEN, un type intermédiaire, entre la larve de P. adhaerens voisi~e de 

la trochophore type et la larve de P. rubropharyngeus au contraire très 

modifiée . 

Les différentes larve s seront décrites ici en commençant par celles 

qui se rapprochent le plus de la larve de P. rubropharyngeus et dérivent . ; 

de petits oeufs (P. brevis et P. albicans ) et en finissant par celles qui 
l 

proviennent d'oeufs plus volumineux (P. purpureus). 

1 ) La jeune trochophore de Protodrilus ~revis 

L' étude des jeunes larves a é té faite à Kristineberg en aoüt, 

d'après des spéc~mens provenant de la localité de Gunnarsk~r. L'aspect de 

la ponte ne peut être précisé car la seule femelle mise en é levage ( en 

raison de l a rare t é des spécimens) a déposé sa pont e au fond d'un fragment 

de coquille. 

Environ deux jours après l a ponte, l es jeunes l arves nageantes sont 

de petites trochophores atteignant un peu plus de 50~ dans leur plus 

grande dimension, Ell es sont morphologiquement proches de celles de P. 

rubropharyngeus et P. flavocapitatus (1 ), ayant comme celles-ci une large 

cavité buccal e ouverte à l'arrière du corps. Il n'y a qu 'une seule tache 

oculaire , du côté droit (Fig. 39 A.). 

A l'avant de la l a rve, la touffe apicale compte quelques cils . Le 
prototroque comprend deux couronnes ciliées principales bien fournies 
(environ 4 rangées de cils chacune) en avant desquelles se trouve une 
couronne d'une seule rangée de cils peu abondants. En arrière des couronnes 

(1) La larve de P. flavocapitatus é tudiée par SCHULTZ (1937) est identique 
à celle de P. rubropharyngeus, décrite par J~GERSTEN, mais l'auteur 
n'a pas su interpréter l es trois parties de la cavité digestive : il 
a supposé que la cavité postérieure (qui est le stomodeum ) était l'anus, 
e t la petite cavité dorsale (Iroctodeum) la bouche . 
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précédentes du c8té ventral seulement, on distingue une rangée de cils 
peu nombreux. Deux glandes volumineuses latérales, contenant de gros 
granules , font l é gèrement saillie à l a surface de l'épiderme, en avant du 
proto troque (Fig. 39 A.). 

La région postérieure de l a larve es t occupée à ce stade par la large 

ouverture buccale dont le pourtour es t abondamment cilié ; l e stomodeum 

occupe donc i c i l a même position postérieure que chez P. flavocapitatus 

et P. rubropharyngeus . Cilié inté ri eurement, il s'ouvre dans l'intestin 

par un orifice o·~sophagien contractil e po rtant une touffe de cils groupés 

entre eux : l' ens embl e , orifice et touffe ciliée, est appelé 11 ring-val v" 

pa r JttGERSTEN, t e rme que j e traduira i par valvul e oesopr.agienne . L'intestin 

moyen est cilié e t s a paroi est dépourvue de granul e s de r éserves. 

Sur l e côté gauche et dorsal de l a larve , à l' arrière du corps, se 

trouve un orifice r elativement l a rge pourvu de nombreux cils dirigés vers 

l' extérieur e t représentant l'anus e t l'ébauche de l'invagination ecto

de rmique de l'intestin terminal (proctodeum) ; la jonction de cette parti e 

terminale avec l'intestin moyen n'est pas encore faite à ée . ~tade. Les 

protoné phridi es ne sont pas encore formées. 

Cette jeune trochophore r essemble beaucoup par la position postéri eure 

du stomodeum à celle de P. flavocapitatus et de P. rubropharyngeus. Ell e 

en diffère cependant par plusieurs caractères 

- Le prototroque se situe ici presque au milieu du corps (il est plus 

antérieur chez les deux autres larves) ; 

- Il existe une mince couronne ciliée supplémentaire en avant des deux 

couronnes principales du prototroque ; l a demi-çouronne ciliée ventrale en 

arrière du prototroque est moins posté ri eure ici ; 

-L'ouverture anale et l'ébauche de l'intestin terminal situées sur. 

l e côté gauche sont ne ttement ciliées. Chez les deux autres espèces, la 

petite cavité de l'intestin posté rieur est située dorsalement e t son 

ouverture ext erne difficil e à voir s elon JttGERSTEN, n' est pas ciliée. 

La figure 39 B r eprésente une larve âgée de 6 jours, mais 1 ' évolution 

ulté ri eure de la larve n'a pas pu être suivie ; au cours du développement, 

l ' oesophage se déplace ventralement et vers l'avant, chez P. rubropha

ryngeu s, car l a zone qui entoure l'anus croit plus rapidement que l e reste 

du corps de la larve (JttGERSTEN, 1952, p. 483) de s orte que le stomodeum 

tend à occuper une position identique à celle qu'il pré s ente d'emblée 
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chez les larves de P. ciliatus et de P. adhaerens, position classique 

entre prototroque et télotroque. 

Il ser::1it donc logique He considérer les l arves à stomodeum postérieur 

comme représentant un type larvaire moins avancé dans le développement que 

le type l a rvaire à stomodeum média-ventral ; J~GERSTEN les considère comme 

les l arves l es plus modifiées par rapport à l a trochophor e type alors 

qu'elles réalisent en fait un s t ade de développe:nent antérieur. 

De plus, ce type morpho l ogique semble caractériser les l arves petites 

et pauvres en r éserves vitellines • Il est vrai, comme l e souligne J~GERSTEN , 

que la taille des oeufs , leur richesse en vitellus varient faiblement selon 

l es e spèces de yrotodrilus, mais ces différences mêmes faibles, r etentissent 

sur l ~ morpholo gie de la très jeune trochophore ; seule l'étude des dévelop

pements embryonnaires pourra expliquer la morphologie des jeunes larves. 

2) La jeune trochophore de P. albicans 
• 1 

La segmentation précoc e des oeufs dans le coelome des femell es est un 
( 

caractère très particulier à P. albicans. 

Les petites gastrulas que j'ai observées dans le coelome des femelles 

ne m'ont pas parues ciliées , mais il est fort probable que lorsque l es 

embryons sont émis, ils sont ciliés et n'adhèrent pas au substrat comme 

cela se produit pour les oeufs lors de la ponte des autres espèces ; 

l' émiss ion d'embryons nageants représenterait une adaptation avantageuse 

de l' espèce , à ce milieu fortement brassé par les va~les. 

La jeune l arve observée es t de petite taille( 40fJ. environ), e t r ep r é

sente l <'~. plus petit e larve jamais rencontrée (Fig. 39 C). 

Le prototroque est très peu fourni et situé à peu près au milieu 

du corps ? il n'y a pas de télotroque ni de touffe apicale, il n'y a 

qu'une tache oculaire du côté droit. Le stomodeum es t ventri\l mais dirigé 

vers l'arri è r e. Une protubérance cytopl asmiqu e est visible au niveau de 

l'orifice oesophagien sans que des cils y aient é t é discernés. Cett e l arve 

très petite, dérive d'un ovocyte pauvre en vitellus : il n'y a en effet 

que quelques granules de réserve dans l a paroi de l'intestin. Malgré sa 

petite taill e , cette larve réalise un stade de développement plus avancé 

que la jeune larve de P. brevis, où le stomodeum est tout à fait postérieur 

dans l es premiers jours de la vie larvaire. J e n'ai que peu de données sur 

cette larve dont quelques spécimens seulement ont été examinés ; cette 
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étude doit être reprise. 

3) La jeune trochophore de P. ciliatus 

Les femell es de P. cilÎatus mises en é levage déposent l eur ponte sur 

la paroi des godets (ce que J~GERSTEN a déjà signalé ). La ponte, groupée 

et adhésive, évolue assez rapidement : 24 heures après la ponte , les 

petites trochophores ci l iées sont dé jà pourvues d'un oeil (l e droit) et 

encore attachées au support par l eur extrémité pygidi ale . J~GERSTEN a 

décrit la jeune l arve âgée de 4 jours : l es observations que j'ai pu faire 

sur les l a rves de même âge, issues des spécimens r écoltés à Roscoff ou à 

Naples, sont conformes à celles de cet auteur, 

A 7 jours (Fi g . LlO A) la larve est déjà différent e : en effet , il ,y 
,· 

a deux yeux e t l'entonnoir stomodéal se replie sur lui-même pendant la 

nage rapide , fait qve Jî-1GERSTEN n'avait pas pu observer sur la larve plus 

j eune ; il se déploie perpendiculairement au corps de l a larve quand celle

ci ralentit sa nage et cherche à s e nourrir. L'intestin moyen et l'intestin 
' 1 

postérieur sont c iliés . D'autre part, il exis t e latéraleménr, à peu près au 
1 

milieu du corps, une paire de petites protonéphridies : elles sont fo rmées 

d'une ampoule fermée dans laquelle on distingue plusieurs cils, deux ou 

trois d'entre eux battant en même temps dans la lumi ère du canal néphri

dien qui se dirige vers l'arrière e t un peu dorsalement (Fi g. ~ 0 A.). Le 

développement ultérieur de la l arve a pu être suivi grâce à des récoltes 

de plancton fait es dans la Baie de la Forêt (Sud-Finistère). Les conditions 

abritées de c ette baie sont favorables aussi bien à l a récot: t e des larves 

dans le plancton , qu'à celle des individus très jeunes dans le s édiment , 

en certains points de la c6te. 

Le but de ce chapitre consacré à l a morphologie des jeunes trochophores 

étant de dégager l es principaux types morphologiques rencontrés chez l es 

très jeunes larves de Protodrilus, l e développement ulté rieur de l a. l arve 

de P. ci li atus ser a pr ésenté au di but du chapitre consacré à l' ~ tude des 

stades l arvai res âgés . 

4 ) !.a jeune trochophore de P. affinis 

La ponte n ' a pa.s pu être obs ervé e chez P. a.ffinis. La jeune l arve 

âgée de 2 jours (1 ) mesure environ 55~ de long ; un oeil est formé et deux 

(1) La date de l a ponte est déduite de l'observation quotidienne des 
.femelles mises en é levage ; son aspect ne peut évidemment pas être 
précisé l orsqu 'elle es t déposée au .fond de fr agments de coquilles . 
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glandes à gros granules ovotdes sont visibles à l'avant de la larve. Le 

prototroque comprend trois rangées ciliées principales , la plus ant érieure 

étant plus mince que l es deux autres ; il existe quelques touffes ciliées 

éparses , dorsalement e t l atéralement, au milieu du corps. L'entonnoir 

buccal est encore peu développé et dirigé obliquement vers l'arrière. 

A cinq jours (Figo JO B), la l arve possède un prototroque formé de 

quatre couronnes , les deux principales de quatre à cinq rangées de ci l s , 

chacune é tant précédées e t suivies de deux couro~~es mince d'une seule 

rangé e de cils ; la dernière est interrompue ventralement.Il existe quelques 

cils sensoriels raides à l'extrémité pygidiale. Le télotroque est formé et 

bien fourni (4 rangées de c ils)o 

Deux grosses glandes contenant de gros gr anul es ovoîdes sont visfbles 

à l'avant sous l'oeil et une paire de gl~1des bacillaires existe laté ra

lemento Le tube digestif montre une paroi rempli e de g~anules de ré~ervcs 

abondants et de coloration jaune-vert. L' entonnai)· . 'buccal est bien 

développé il est pourvu d'une ciliature externe et intern~ abondante e t , 
d'une lèvre postérieure épaisse e t légèrement allongée. LoPsqu'il es t 

évaginé , il est tout à fait perpendiculaire à la larve. L'orifice 

oesophagien porte une touffe de cils groupés comme chez Po ciliatus. 

Outre l es glandes bacillaires, l' épiderme contient des granules 

pigmenté s de couleur rouge-orange. 

5o La jeune trochophore de P. l euckarti 

La ponte déposée par la femelle sur la paroi du godet d'élevage 

présente un aspect gélatineux très différent de celui qu'on observe che z 

les deux espèces voisines é tudiées précédemment. Les oeufs sont enrobés dans 

une substance tout à fait transparente. Chez les deux espèces voisines , 

P. ciliatus e t P. affinis, il n 'y a rien de tel e t l es oeufs sont attachés 

individuell ement au support. 

Le développement embryonnaire semble plus lent que chez l es autres 
espèces : alors que chez P. ciliatus, 24h. après l a ponte, les trocho
phores encore at tachés au support par leur pygidium sont dé jà cilié s et 
pourvus d'un oeil, ici 34h. apr ès l e stade à quatre blastomères, les 
l arves sont de petite s gastrul as à peine mobiles : il y a une couronne 
ci liée circulaire, pas d'oeil e t l'invagination buccale es t à peine 
formée o 
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a. 

A: Trochophore de Protodrilus ciliatus, Sgée de sept jours ; 
B: trochophore de P. affinis , âgée de cinq jours; C: trochopho
re de P. leuckarti , .ggée de trois jours. Les gramles pigmentai
res de l'épiderme ne sont représentés qu'en B etC. 
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La l arve à l' éclosion mesure environ 55~ de long; l'invaginat i on 

buccale est encor e peu développé e e t il n'y a pas encore d' entonnoir 

stomodéal évaginabl e ; celui-ci est bien fo r mé deux jours plus tar d 
' 

(Fig . 40 C) , e t l a j eune larve r essembl e alors beaucoup à celle de 

P. ciliatus et P. affinis. 

A l'avant du corps , l a touffe apical e est fo r mée de cils courts. Le 

prototroque compt e quatre couronnes ciliées dont l es trois premières sont 

trè s r approchées tandis que l a quatri ème , peu fou r ni e et inte rrompue ventr ,J.

l ement , sc situe presque au milieu du cor ps . Ce sont l es deux couronnes 

ciliées médianes du prototro•:ruc qui sont l e s plus fourni <:e s, avec environ 

5 rangées de cils chacune. Le t é l ot roquc n'est pas complet à ce s t ade e t 
,· 

seule sa moiti é ventral e est formée . Vers l e milieu du corps, quelques 

touffes ciliées sont visibles latéralement et dorsalement ; de longs cils 

sensoriels raides sont implanté s sur l a partie postéri eure de l a l a rve . 

Il n'y a à c e stade qu'une seule tache oculaire du ceté droit ; 

l ' épiderme contient des granul es pigmentaires brun clair a i nsi qu ' une 
1 

paire de grosses glandes bacillaires ventralement en avant du prototroque . 

Le tube digestif débute par un stomodeum évaginable cilié , situé 

ventra lement entre le prototroque e t le 'Lélotroque ; il communique avec 

l' intestin moyen par une valvule dont l es cils s'agglomèrent en deux 

masses distinctes (Fig. 40 C) . La cavité de l'int es tin moyen est large 

e t ciliée : elle est s éparée de cel le de l'intes tin postérieur par un 

diaphragme. J e n'ai pas distin gué de protonéphridie sur cette j eune l arvE:: . 

6 . La trochophore de P. hypoleucus 

La ponte n' a pas pu être observée chez cette espèce . La plus j eune 

trochophore obs ervée ( ~gée d'un jour environ ) est de fo rme ovotde e t 

mesure un peu plus de 50~ de l ong (Fi g . L1 1 A) . 

Le prototroque ne compte que:: deux couronnes ; un peu en arrière de 

l a bouche s e trouve une demi-couronne dor sal e . Le télotroque es t discontinu 

et peu fourni au début (une seule rangée de cils). Il n'y a pas d'yeux 

chez cette l a rve e t ils n' apparal:tront pas dan s les jours qui suivent. 

L'invagination stomodéale ventral e est située ve r s l e milieu du corps. 

La bouche es t visibl e ventral ement e t ses bor ds sont ciliés . Ell e se 

prolonge à l ' inté rieur du corps en une cavité c ilié e peu profonde, qui 

va s ' agrandi r dans l es jours qui suivent et devenir le futur entonnoir 
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stomodéal .. évaginable. Dans l e massif cellulaire endodermique de nombreuses 

granul ations jaunes sont r egroupées dorsal ement dillls l a moi ti é postéri eure 

du corps . L' é piderme n' est pas encore pigment ~ . 
' 

Quatre jours plus t a rd (Fig. ll1 B) ~ l a pigmentation {~ pidcrmique est 

nette : l a l a rve a acquis une coloration rouge violacé , due à de nombreux 

granul es accolés l e s uns aux autres en larges plages pigmentaires. Il n'y 

a pas de t ache ocul ai r e. Le prototroque comprenant deux couronnes ciliées 

est suivi d 'une demi-couronne dorsale ; l e t é lotroque est bien fourni. 

L' entonnoir buccal assez court, s 1 évag:i.nc fac ilement : il est 

perpendiculaire à l' axe anté r o-postéri eur de l a l a rve , dépigmenté et 

abondamment cilié not amment sur l e pourtour de son ouverture l égèrement 

ressé r ée . 

L'orifice oesophagien est pourvu d 'une protubérance cytoplasmique 

susceptible de faire plus ou moins sailli e dans l' '~ntormoir buccal. Une 

semblable fo rmation a dé jà été décrite par J~GERSTEN chez P. adhaer ens 
( 

sous le nom de "amaeboid protubé rance" en rai son des mouyements qu' elle 

ma11.ifeste. 

Chez P. hypoleucus, j'ai pu discerner une zone plus claire à l a base 

de c ette valvule oesophagienne : l'examen en contraste de phase y r évèl e 

l a base d'une rangée de c ils dont les extrémités noyé es dans la masse 

cytoplasmique res tent i ndiscernable s (Fi g . Ll1 c). Ce sont les cils qui 

dé t e rminent l e s mouvements const ant s de cette valvul e cytoplasmique. Au 

r epos , el l e est r elativement é t alée au niveau de l'orifice (non visible) 
\.l.. 

qui sépar e le.stomodl€fm de l'intestin moyen; l ors qu e l' orifice se fe rme 

(sans doute y-a-t-il un diaphr agme qui se contracte ), el l e fait sailli e 

dans l a cavi t é s t omfldéale 

l' autre c6té du stomodeum 

e t change alors de fo:ume activement. De 

, l'intestin moyen , abondamment ci li é , 

participe probablement à l a déglutition en cr éant un appel e t un courant 

d ' eau. 

Che z Po adhaer ens 1 comme chez P. hypol eucus, l es mouvements de cette 

petite protubé rance sont en fait d'origine ciliaire : en effet un examen 

attentif au contraste de phas e , m'a permis de voir des ci l s au sein de 

la masse cytopl asmique chez l a j eune trochophore de P. adhaer ens. JnGERSTEN 

ne l es ayant pas clairement distingué s suppos e un fonctionnement ama~botde 

de cette valvul e différent de la simple introversion de la valvul e c iliée 

que porte 1 'orifice oesophaç:i:en chez d 1 autres espèces o 
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c 

Trochophore de Protodrilus hypoleucus vue laterale gauche ; A: 
jeune larve agée de un jour ; B: trochophore pigmentée agee de 
cinq jours ; C: détail de la valvule oesophagienne cytoplasmi que 1 

montrant l a base des cils , dont l'extrémité est noyée dans l e 
cytoplasme. 
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Dans la paroi de l'intestin moyen, les grosses inclusions jaunes sont 

visibl es vers le milieu du corps, dorsal ement, alors qu'elles étaient 

auparavant concentrées dans ,l a r égion postérieure du corps ? une paire de 

protonéphridies a é t é discernée sur la larve de six jours. 

Ce tt e larve diffè r e des l arves étudiées précédemment par plusieurs 

caractères 

- son entonnoir stomod~al peu développé, à ouverture r el a tivement 

(; troi t e 1 l'orifice oesophagien pourvu d 'une valvule à l a fois c iliaire 

et cytoplasmique (ce sont l es cils qui déterminent l es mouvements de cette 

formation). 

-l'absence de tache oculaire 
1 

l e pigment ép idermique très développé, de teir1t e rouge violacé "' 

- la présence de nombreuses inclusions de r éserves dans la paroi de 

l'intestin moyen (inclusions d'origine vitelline). 

7. La jeune trochophore de P. oculifer 
• 1 

Chez cette espèce, l a ponte est groupée e t adhère à l a paroi du godet 

d' é l evage. 

La jeune larve nageante, âgée de quatre jours (Fig. 42 · A), mesure 

environ 60~ de long ell e est pourvue d'un prototroque formé de trois 

couronnes cilié es (la plus ant éri eure d'une seule rangée de cils c t l e s 

deux autres de trois rangée s chacune ) et d'un t élotroquc de cils nombreux 

e t plus longs que ceux du prototroque. Il n'y a qu'un s eul oeil (l e droit) 

e t l'épiderme contient des granul es rougeâtres groupé s en l arges plages . 

Il existe de chaque côté une gl ande bacilla ire ventral e à l'avant de l a 

l a rve c t deux glandes latéro-dorsales en avant du télotroquc . Des cils 

sensoriels sont présents aux deux extréMités de l a l a rve. 

L' entonnoir buccal membraneux est situé ventra l cment à peu près au 

milieu du corps de l a L~rve ; r elativement volumineux, il est pourvu, 

comme chez P. adhaerens, d 'un prolongement digitiforme qui est i ci posté

ri eur ùlors gu'i l est antéri eur chez l él larve de P. adhae r ens.Ce prolon

gement porte une longu e ciliature sur son bord interne et à son extrémité . 

Lorsque l a l arve r eplie son entonnoir buccal, le doigt postérieur est 

rétracté en premier à l'inté rieur de l a cavité buccale : une invagination 

posté ri eure à l' entonnoir se forme et le doigt se rétracte vertical ement 

en sc raccourcissant, puis il se r abat vers l'avant tandis qu e la paroi 
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50)1. 

A: Trochopho r e de Protodrilus oculi fe r , ~gée de quatre jours, 
entonnoir buccal dépl oyé ; vue l at é rale droite . B: schéma mon
trant l a r é tract ion de l' entonnoir buccal pendant l a na ge : le 
prolongement de l'entonnoir est ré tracté vers le haut , puis r a
battu vers l' avant, t andis que la paroi antérieure de l'entonnoi r 
referme l a cavité. 



antéri eure de l' entonnoir se r aba t ve r s l' a r rière f e r mant a insi l e 

s t omodeum (F ig . f.2 B). 
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Au .fond de l' entonno ir f l a val vul e oesophagi enne es t fo r mé e de cils 

noyé s dans une pr otubérance cyt opl a smi que : l'extrémi t é des c ils dé pas se 

net t ement de l a masse cyt opl asmi que contra i rement à ce que l' on observe 

che z P. adhae r ens e t P. hypol eucus ; l eur s mouvements pr ovoqu ent le 

dépl acement de l a protubé rance cytopl asmi qu e comm~ che z l es deux aut r es 

espèces. 

L' int es t in moyen qui .fait sui t e à l a val vul e oesophagi enne , est 

cilié e t s a par oi con t i en t des granul es de r é serves jaunes . L'intes tin 

pos t é ri eur s ' ouvre au dehors par l ' anus . Le s néphr idi es n ' ont pas é t é 

di scernées à c e s t ade . 

Ce t te l ar ve présent e que l ques anal ogi es avec la l a rve de ~adhaere~; 

l' entonnoir buccal es t pourvu d 'un pr ol ongemen t di gitifo r me e t l a valvule 

oesophagi enne est fo r mée par une masse cytopl asmi que , t r av ersée de c il s , 

plus longs i· ·.i qv e chez P, adhaer ens, 

Cependant j e n' a i pas di s tingué che z P. oculi fe r, de :sécré tion 

gr anul euse dans l a paroi de l' entonnoir oesophagi en, compar ables à ce 

que J.f\GERSTEN signal e chez Pe adhaerens . 

8 , La jeune trochophore de P. purpureus 

Dans s a monographie de Protodrilus , PIERANTONI (1 908 ) a é t udi é l e 

développement de Protodrilus purpureus qu 'il a pr is comme t ype de déve l op

pement l a rvai r e pour l e genre . Mais compar ées aux l a rves des autres 

espèces mai nt enant connues , l e s l a rve s de !• purpureus montrent d ' après 

ce travil i l , plusi eurs car actères part iculie r s qu' i l convenai t de vérifi er. 

J' ai pu obs erver l es pr emi e r s s t ade s l arvaires de cette e s pèce à 

Kri stineber g au mois d ' aoù.t : ces obs ervations ne sont qu e f r agment aires 

e t l' é tude du dév el oppement embryonnaire e t l a r vai r e ser a r epri s ulté r ieu-

r ement. 

Les oeufs nombreux , sont par mi l es plus volumineux.T..a jeune l arve 

es t libre à un stade pr écoce : en effe t, environ un jour e t demi apr ès l a 

pont e , l es j eunes gas t rul as m0surant 64fl de di amè tre nagent libr ement ; il 

y a , à ce s t ade , trois couronnes ciliées occupant l a moitié ant é ri eure de 

l a l arve (Fig. 43 A) ; ell es sont peu fournies (deux ou trois rangé es de 

cil s pour l a plus anté r ieure qui es t auss i l a plus dens e ). Il n' y a ni 

t é l otroque , ni t ache ocul ai r e , ni i nvagination stomodéal e 
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• 1 

A: gastrule nageante de Protodrilus purpureus ; B: trochci::;,,~ ~ .: 
de la même espèce ~gée de cinq jours; vue laté rale gauche 1 en l: ;:.c 11 _ 

noir buccal r é tracté . 
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A cinq jours (Fig. ~3 B) , la l arve a att eint 7 6~ de long. Les trois 

cour onnes du prototroque sont mai nt enant bi en f ournies i elles sont écartées 

les unes des autres e t l a t~oisième est interrompue dorsal ement. Le t élo

troque est formé e t bien fourni. Il n'y a qu'une s eule t ache ocul ai r e (du 

côté droit) au- dessous de laquelle on distingue deux glandes à grosses 

fibres ; il y a une paire de gl andes bac i llaires symétriques latéralement 

en avant du t élotroque . 

Sur l a f igure 43 B, l 'ent onnoir buccal est r é tracté ; évaginé, il est 

perpendicul aire à l' axe longitudinal du corps de l a larve . Il est 

abondamment ci lié e t dépourvu de prol ongement di gitiforme . La paroi de 

l'intestin moyen est chargée de nombreux granul es de r és erve coloré s en 

j aune . 

J e n ' a i pas distingué de néphridie sur cett e l arve , dont j e n ' ai 

pas pu suivre le développement ul téri eur. 

Les caractè res de la cilia ture observés sur ces deux stades l arvaires 
1 ' 

ne correspondent pas à ce que signal e PIERANTONI 

Selon cet au teur l'embryon libre, nageant âgé de 48 à 60 heures est 

une gastrul a entièrement ciliée. A quatre- cinq jours la ciliature se 

répartit sur une large zone antérieure e t une zone postérieure entièrement 

ciliée e t à six jours le stomodeun1 se forme , l'oeil droit apparaît et il y 

a al ors trois couronnes cilié es (une antéri eure, une médi ane et une pos

t éri eure ) sur l e corps ; l es larves qui mesu r ent 55 à 60p. possèdent dé jà 

l es ébauches de deux petits lobes pygidi aux. 

En r éalité d ' aprè s l es observations f ai t es à Kristineberg, les 

gastrul es nageantes ne sont pas entiè r ement ciliées mais possèdent d'emblée 

trois couronnes ciliées peu fournies ( f uture prototroque ) . A cinq jours la 

larve r essemble aux larves des autres espèces de Protodrilus ayant un 

prot~troque (de trois couronnes ) , un t élotroque e t un oeil du c6té droit 

l'entonnoir stomodéal· évaginable est s itué à peu près au milieu de la 

face ventral e . Il n'y a évidemment pas d' ébauches de lobes pygidi aux à ce 

stade . 

D' autre part, PIERANTONI signal e l'apparition de t entacules cépha

liques chez des l arves âgé es de 1 5 jours, ce qui est improbable. En effe t 

chez tout es l e s espèces é tudiées jusqu'ici, ce n' est qu'après la mé t amorphos e 

( environ un mois après l' éclosion) que les t entacul es apparaissent sur l a 

région antérieure des jeunes individus benthiques . 
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-r- L DISCUSSION . J_ 
1 eue-es e vu.. 'Ils,.,., les espèces de Protodrilus étudiées ~ une larve trocho-

phore pé.Lc1.gique caractérisée, par la possession d'un stomodeum évaginable 

qui se développe de plus en plus au cours de la vie pélagique et se rétracte 

définitivement à la fin de la vie larvaire. 

Les jeunes trochophores de Protodrilus présentent plusieurs points 

communs mais également des caractéristiques spécifiques, la plus remarquable 

étant l'emplacement variable de l a cavité stomodéale : elle peut être tout 

à fait postérieure (P. rubropharyngeus, P. flavocapitatus, P. brevis ) , 

orientée vers l'arrière mais ventrale (P. ciliatus, P. affinis, P. albicans), 

enfin en position médio-ventral e (P. hypoleucus, P. oculifer, P. adhaerens , 

P. purpureus ) • / 

La position plus ou moins ventrale du stomodeum est certainmnent en 

relation avec un matériel ectodermique plus ou moins abondant : il est 

probable qu'il n'y a pas d'ébauche de pygidium au niveau de l'anus chez la 

larve à stomodeum postérieur et que la croissance ultérieure . des tissus à ce 
1 

niveau repousse la cavité stomodéale ventralement et vers !lavant. Une 

étude embryologique seule permettra d'expliquer la morphologie des jeunes 

larves. Les différences dans la quantité de réserves vitellines de l ' intestin 

moyen peuvent être appréciées chez les jeunes larves : les larves à sto~odeum 

postérieur sont pauvres en réserves vitellines ; les larves à stomodeum 

ventral en ont davantage. 

La cavité buccale finit toujours par occuper la position ventrale 

classique entre prototroque et télotroque. L' entonnoir membraneux qui se 

développe est un véritable stomodeum évaginable. Sa forme et sa ciliat ure 

varient selon les espèces ; chez P. adhaerens et P. oculifer, il présente 

un prolongement digitiforme abondamment cilié, antérieur chez P. adhaerens, 

postérieur chez P. oculifer. D'autres variations portent é galement sur 1 2, 

valvule oesophagienne qui simplement ciliée chez la plupart des espèces, peut 

s'enrichir d'un cytoplasme fluide chez P. adhaerens, P. oculifer, P. hypoleucus, 

L'observation de ces espèces, en révélant la présence de cils dans ce type 

de valvule ( appelée à. tort "amaeboid protuberance" par JîtGERSTEN), permet 

d'affirmer que les mouvements des cils et ceux de l a masse cytoplasmique 

sont liés. 

Les mouvements de déglutition ne sont sans doute pas J?ondamentalement 

différents de ceux que JitGERSTEN décrit chez P. rubropharyngeus: la valvtlle 

ciliée de cette espèce se retourne à l'intérieur de la cavité intestinale 

et projette ainsi les particules alimentaires parvenues à son contact. 
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Chez P. adhaerens, P. hypoleucus et P. ocul ifer, la protubérance 

cytoplasmique ne s emble pas pouvoir s e retourner dans le mésenteron , mais 
' 

on observe qu'elle peut faire plus ou moins saillie dans l'entonnoir 

oesophagien selon que l'orifice oesophagien es t fermé ou ouvert ( il y a 

probablement un muscle annulaire autour de l'orifice ). La protubérance 

cytoplasmique, s' étal e et s'amincit l orsque l'orifice oesophagien s'ouvre 

(ce qui correspondrait à un début de retournement) : elle ménagerait a insi 

un passage central , que les mi cropart i cul es poussées par les mouvement s 

cili aires , pourraient traverser. 

La ponte n'a pas toujours pu être observée ; cependant, il semble 

que la plupart des espèces de Protodrilus dépose des oeufs qui adhèrent·' 

au substrat pendant l a durée du développement embryonnaire. Chez P. ciliatus, 

les jeunes trochophores prêtes à éclore sont attachées au substrat par leur 

pygidium. 

P. leuckarti se distingue par l a production d'une subst~Fe gélatineuse 
1 

qui enveloppe tous les oeufs ; P. adhaerens forme un cocon ~embraneux 

transparent (JltGERSTEN 1 952 ) , ( sécrété par des glandes épidermiques ôpé.::::ial es 

de la femelle comme chez les deux espèces du genre Protodriloides ) . 

Il faut souligner que P. leuckarti et P. adhaerens sont les seules 
espèces jusqu'ici rencontrées dans les eaux saum~tres et que la production 
d'enveloppes autour des oeufs est ?eut-être indispensable au maintien des 
espèces dans ce milieu particuli er (salinité 16%). 

P. albicans enfin, se distingue de toutes l es autres espèces par 

l'incubat ion de petites gastrules dans le coelome des femelles ; sans 

doute sont-elles nageantes dès leur émission. 

Chez P. purpureus, l es embryons ne restent pas l ongtemps adhésifs au 

substrat e t l es gastrules sont libres et nageantes ; le même fait est 

signalé par SCHULTZ chez P. flavocapitatus. 

Il semble que les particularités des espèces soient plus marquées au 

tout début de l a vi e larvaire e t que ce soit dans l es modalités de ponte, 

dans le développement embryonnaire et la manière dont il est proté gé qu'il 

faille rechercher les particularités adaptatives des espèces. 
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Quelques observations concernant les l a rves agées de P. purpureus et de 

P. flavocapitatus sont fourni es r espectivement par PIERANTONI (1908) et 

SCHULTZ (193"'tL mais c'~st surtout à JftGERS'l'Eir (1952) que l'on doit une étude 

précise de ce stade larvaire chez P. rubropharyngeus et .?• adhaerens . L'auteur 

décrit plus brièvement les l a rves de trois espèces indéterminées (larves A, 

B et C) récol tt:~ es dans le pl ancton. 

J~GERSTEN établit que les stades larvaires agés des différentes espèces 

de Protodrilus montrent plusieurs caract2res morphologiques communs 

que l'on peut ~nurnérer ains i 

- quatre couronnes cilié es dont une préorale et une bande ciliée ventrale 

l ongitudinale . 

- deux yeux sur l a région anté rieure 

deux lobes pygidiaux adhésifs 

- un épiderme généralement pigmenté • 1 

' - un tube digestif plein de granules de réserves généralement piumenV~ s 

- un certain nombre de métamères 9 ébauchés dans la moitié p•)stérieure 

du corps. 

J'ai étudié les larves âgées "immatures" (pas encore prêtes à l a 

métamorphose ) et 11 m0.res11 de quatre espèces : P. ciliatus, P. l euckarti, 

P. oculi fe r et P. albicans . 

Ces observations sont en accord avec celles de JftGERSTEN et r évèlent un 

plan d 'organisation constant chez les larves âgées 9 cependant 9 l ' emplacement 

de la première paire de néphridies définitives n ' c:st pas identiquE: chez l es 

espèces que j'ai é tudiées et chez P. rubropharyngeu~. 

J e n'ai pu suivre l e développement larvaire que chez P. ciliatus gr âce 

à de s pêches planctoniques dans l a Baie de la Forêt(sud Finistère); l es 

diffé r entes étapes de ce développement seront expos~es en premier . 

1) L' évolution de la larve de P. ciliatus 

Lorsque l a l arve atteint 90fJ. environ , la forme générale est peu 

changée par r apport à la jeune larve (60~). Les courom1es ci l iées sont bien 

développées • Des cils sens0riel s r aides existent sur l a partie postérieure 

de la l arve ( Fig. 44 ). 

L' ép iderme contient des granules pigmentaires de teinte brun clair 

e t des glandes bacillaires ; la paire de glandes bacillaires située à l' avant 
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de la larve persiste et une autre paire est visibl e latéralement au mili eu 

du co r ps. L'entor>.noir buccal c ilié présent e une pigmentation rouge-or>ange au 

niveau de sa paroi postérieure . Au fond de l ' entonnoir, la valvule cilié= assure 

la dé; gl uti ti on des particule s alimenta ires ( algues unicellulaires ) projetées 

dans l a c avité c iliée de l'intestin moyen. L' épithélium intestinal à ce stade 

commence à se charger dc granul e s de r éserve. Deux protonéphridies sont 

pré s ent es l a t é ral çment vers l e milieu du corps. 

Les transformations ultéri eures de l a l a rvr-; s ont liées à la croiss atJce 

génér al e et plus parti culi è r ement à l'allongemen t qui s e produit dans l a 

r é gion posté rieure , e t au développement du s tomodeum. 

Lorsque la l a rve att eint 1401J- de long, l e volume de l ' entonnoir st9mod~al 

r~plié d'une ~aniêre compl exe sur lui-même, par att encore plus important 

(fig 0 ). Une couronne ciliée transversal e est en formation vers l e 

mili eu du corps : une 'ime l a t é r al e montre juste au-dessus du bord posté ri eur 

de l'entonnoir buccal une rangée c iliée transversal e qui remonte vers une 

rangée transvers al e plus dorsale . 
1 

Lorsque l a larve att eint 210 à 2401J- elle montre un a llongement très ne t 

de l a moiti é postérieure du corps. Il y a ~naintenant trois cour onne s cili (~·e s 

principales : une couronne ciliée encor e discontinue est intercal ée entre l e 

prototroque e t le tr'!lotroque. L' enton"loir buccal peut encore se dé ploye r 

totalement c t s e r epli er sur lui même dans l e corps de la l a rve ; la bande 

cilié e media-ventra l e est apparue à c e s tade dans l a moitié postérieure du 

corps entre le stomo dcurn e t le t é l otro que ( Fig. 45 ). 

Les néphridi es n 1 ont pas é t é :§ tud:i. ées sur ces l a rves. 

La fi gure 45 mont r e COr.11ilent l a par oi ëtnt é rieure de 1 'entonnoir se 
referme sur l a par oi posté ri eure rétractée à l'inté ri eur de la cavité orale . 
La r é traction active de l ~ paroi posté rieure , plus é paisse , pigmentée et 
fort ement c iliée , s ' e ffectue en premi er, l a paroi anté rieure se r eplie ensuite 
l entement pour f e rmer l a c avité buccal e . Lors de l' ouverture , c ' est elle qui 
se dépli e en premi e r vers l ' avant tandis que la paroi. posté ri eure s e dé pl oie 
ensuit e lentement . 

La c apture de s particules alimentaires n' a pas pu être observée : tout 

l'inté ri eur de l'entonnoir est richement cilié , e t il semble que la paroi 

postérieure , pourvue d une longue cili a ture e t susceptibl e de forts mouvements 

de r étraction, joue un r6l e pr épondér ant dans l a r écolte des microparticul es. 

Ainsi , au cours du développement l arvaire , l' entonnoir buccal s e développe 

et se spécialise : sa paroi postéri eure pigmentée , cil i ée et r étractil e 

semble de plus en plus efficace dans la capture des microparticules alimentaires 
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l_o 
r ::_:;" 44: évolution de la l arve de Protodrilus ciliatus ( vue latérale gau

che). A: trochophore de 90~ de long; B: trochophore mesurant 140~ 
de long ; C: trochophore mesurant 2 1 0~ de long , entonnoir buccal 
replié comme en B; D: même larve qu'en C , entonnoir buccal dé
ployé. 
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b. 
c. 

o. 

1· 

Fig. 45: Protodrilus cil iatus: trochophor e ~gé e mesurant 2 1 0~ de long; note r 
l a couronne ciliée transve rsal e entre prototroque e t tél otroque e t 
l a bande c iliée médio-ventral e 1 en arri è r e de l' entonnoir buccal. 
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Lorsque la l ar ve a atteint 385f.l de long et 160f.1 dans sa pl us grande 

l a rgeur , el l e a acquis l es quat r e cour onnes ciliées transversal es c ar actéri s 

tiques des l arves âgées . Sur 'la face ventr ale , la bande cil i ée médi ane es t 

di v i sée à l ' avant en deux br anches qui entour ent la bouche ; vers l ' arrièr e , 

elle n ' att e int pas l e té l otroque . La lar ve est pigmentée de brun cl air 

surtout dans l es régions pr éorales et pygi di al es . Les gl andes baci ll a i res 

sont nombr euses dans l' épiderme 1 i l y a tou j our s deux yeux à l' avant et 

aucune trace de l obes pygidiaux adht~ si fs . La l arve mène encor e une vi e 

pé l agique e t i l est pr obabl e que l 21 par oi buccal e es t encore évaginabl e comme 

cela e s t l e cas chez l es larves S.gées de P. adhaerens mesurant 500f.1 de long 

(voir .figure 48 r· f b ~tt ) . / 

Chez P. ci l iatus, l es granule s de r é s e r ve cont enus dans l ' épithéliurn 

intes tinal sont assez peu abondant s à ce s t ade . On ne di s t i ngue pas encor e 

de segment ation mésodermique mais des bandes transve r sal e s de grar.u l es 

pi gment a i res indiquent l a métaméri e externe e t per mett ent de dénombrer en 

arrièr e de l a ré gion or al e 6 s egment s pr écédant l e pygidium. , J e n' a i pas pu 
( 

é tudi er l a l arve mû.re c ' est-à-dire l a l a rve prête à l a mé t amorphos e . 

Le dé r oul ement du dével oppement l ar vai r e de P. c il i a tus ne di f f è r e pas 

f ondament a l ement de ce que Jl1GERSTEN a décrit chez P. adhaerens, e t condui t 

à l a réal i s ation d ' une l ar ve âgée car ac t é ri stique . 

Cependant chez P. c i liatus, l a bande c i l iée ventra l e appar a:lt che z l a 

l arve pourvue de 3 couronnes c il iées ( 210f.1 de long ) , avant que l a 4~me 

couronne ne soit formée . C ' e s t l' inver se chez P. aclha.e r ens et l a 4ème courom1e 

ciliée appar a:l t pr écocement chez cette espèce (l a r ve de 160f.1 ) o 

Les lobes pygidiaux adhé s i fs appar aissent encore pl us pré cocement chez 

P. adhaer ens (l ar ve de 70f.1 de long ), alo r s que chez P. c i l i a tus, l a l a rve 

âgée i mmatur e ( 380f.1 ) n ' en possède pas encore ; i l en es t de même chez P. 

rubropharyngeus où il s n'appar ai ssent que chez l a lar ve â gée , mû.re ( 27 5f.l ). 

Nous verr ons pl us l oi n que les lar ves âgées des di ffé r ent es espèces, 

mal gr é un pl an d ' or gani sation ident i que se di stinguent les unes des autres 

par l eu r f orme géné r al e , J. ë1 pigmentat i on de l 1épi cler me e t c el l e des granul es 

de r éserves du tube di gest i f ( voir pa ge 166 et Fi g. 48 ) . 

2) La l arve 1'mû.re " de P. l eucka r t i 

A l a fin de l a vi e l a rvaire , la l arve mû.re nageante mesur e 500~t 

de l ong et 1 25 ~L de l argeur maxi mum (Fig. 46 A ) • Ell e es t pourvue de deux 

petit s l obes pygidiaux ventraux . La pi gment ation de l ' épider me est peu 
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abondante, l e tube digesti f P·'\r contre donne à c ett e larve une coloration 

brun-rouge : l'intest in es t en eff e t r empli de grosses granul =îtions de r éserve 

incolores entourées de grains pigmentés , l' ensembl e ayant une coloration brun··· 
•, 

rouge~tre . La moiti é postéri eure de l'intestin, plus é troite, est claire et 

presque total ement dépourvue de gr anul e s de r é s erves. 

A l' extrémité an t éri eure de l a larve , on distingue deux taches pigment aire-" 

brun-rou ge , plus ventral es que les deux mass es hyalines qui l eur sont accol ées 

et que Ji'i.GERSTEN a i nt er pr é t ée s chez P . rubropharyngeu~ comme é t ant l es 

ébauches de st a tocyst es. 

Pa r des col or a tions in t o t o , j ' a i pu discerner l es statocystes : de petite 

taill e , ils sont plus r appr ochés l'un de l' autre que ne le sont l e s yeux situé s 

ventral ement. Les formations ovotdes hyalines volumineuses et accolées aux 

cupules pigment a ires, sont situées au-des s ous de l' épiderme dorsal de l a t ê t e 

dont elle s peuvent être s épar ées pa r des gl andes bacillaires. 

Ces fo rmations hyalines situées au voisinage des yeux ne correspondent 

donc pas à l' é bauche des st at ocyst es comme l e pensait JJlGERSTEN, mais pa r ais-
, 1 

1 

sent assoc :lli§ôs 3.UX t aches pigmentaire s dans l a fonction visuefl e . L ' étude 

histologique qui devrait apporter de s précisions sur ce point n ' a pas encore 

é t é f aite. 

La ciliature comprend quatre couronnes principales auxquelles s ' ajo1 .te 

la bande ciliée ventral e . Chez P. l euckarti , il exi ste en plus, ventral ement , 

en avant du prototroque , une bande c iliée trw1sv ersal e au niveau des ébauches 

de t ent acules qui ap par aissent à ce stade sous l a fo r me de deux pe tits 

r enf l ements l até r aux. L' entonnoir bucc al r eplié , occupe ventral ement à peu 

près tout l' espace compris entre l es deux couronnes anté ri eures. 

Cinq pai r e s de néphridies ont é t é disce r nées dans l es r é gions moyenne 

e t pos t éri eure du corps (Fig. 46 t.) . La pr emi ère paire s e si tue au ni veau de 

la troisième couronne ciliée : or, Ji'i.GERSTEN signale à ce t emplacement , une 

paire de néphridi es l arvaires chez l a l a rve âgée immatur e de P. rubropha-

ryngeus . 

L' aut eur dist i ngue chez cett e l a rve 2 paires de néphridies larvaires , 

a insi nommées parce que l ' on assiste à l eur r é gress ion 9 elles travers ent l es 

couronnes ciliée s 2 e t 3 e t disparaiss ent chez l a l arve mûre o Les néphridi es 

définit ives apparaissent al ors, en arriè r e de l a Jème couronne ciliée , dans 

l a r égion métamérisée du t r onco 

J e n'ai pas é tudi é de l arve immature de Po l euckarti e t j e n'ai donc 

aucune donnée sur l a pr é s enc e év entu elle de néphridies larvaires chez cette 
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Fig. 46: A: larve "mûre" de Protodrilus leuckarti , vue dorsale . 
B: larve "immature 11 de Protodrilus albicans , vue dorsale. 



espèc e . Chez l a l a rve müre de P. l euckarti l e s cinq paires de néphridies 

observé es s ont t out e s i denti ques et par a i s s ent correspondre aux c inq pr emi è r es 

paires de néphri dies de l' adùl t e . Ce s ont des pr otoné phr é di es tout à f ait 

compa r ables à cell es de l' adulte : une ampoul e initi al e fe rmée dans l a cavi t ~ 

coe l omique abri t e l a f l amme vibra til e qu i ba t dans l a can2ü né phridi en. 

Il semble donc qu e l e premi er dissépi ment de l ' adult e t r aversé par l a 

pr emi è re néphri di e se situe au niveau de l a Jème cour onne ciliée chez 

P. l euckarti ; d ' apr ès JJl.GERS'I'EN il ne se former a i t pas de néphri di e défi nitive 

à ce niveau chez P. rubropharyngeus. 

3 ) Le s l arves "imma tures" et "müres " de P. oculi fe r. 

Que l ques l a rves â gées i mmatures e t mûres appar tenant pr obabl ement 

à P. oculi fe~1 ~nt é té r écoltées dans l' eau au n iveau de l a zone de r ess ac de 

l a pl a ge du Racou (Pyr. Or.). 
La l a rve i mmature mesure 500f-L de long environ; l' épiderme es t l a rgement 

pigment e~ de rouge et l e tube digestif contenant de gross es 
1 
granul ations de 

l 

r éserves a une teinte général e l égèrement verte . Le s deux lobes pygidi aux 

adhésifs sont formés. 

Deux t aches pigmentaires sont visible s à 1 ' avant de l a l a rve ; ell c~s 

s on t assez é loignées des forma tions hyalines qui l eur s ont associ ées . Les 

stat ocys t es n 'ont pas pu ~tre mis en évidence sur l es l a r ves f i xé es . 

Sur cette l arve , quatre paires de néphri di es ont é t é discernées . La 

pr emi è r e paire s e situe au niveau de l a troi s i ème couronne ciliée e t l es 

3 paires suivant es sont tassées l es unes contre l es autres dans l e sens 

l ongitU'Jinal (Fig. 47 A). 

Ces néphridi es r el ativement vol umineus es , possèdent une ampoul e ini ti al e 

contenant 1 2 à 1 5 cils formant vers 1 ' a rri è r e une i'l.:1mme vibra t i l e . L e~ canal 

néphr idi en est é tonnamment long et décri t au mo i ns deux boucl e s sur lui-m~me . 

Le po r e ext e rne n'a pas pu Ê!tre discerné . Ces organes sont accolés à l a paroi 

intestinal e . La l arve mûre de fo rme beaucoup plus allongée (7251-l de long ) 

(1) Les i ndiv idus adult es r écolté s dans l e s édiment de cett e pl age appar 
t i ennent à ce tte espèce ; de plus l a pigment a tion épidermique ct cell _; 
du tube digestif s ont confo r mes à c elles que j' a i obse rvées sur des 
i ndividus juvénil e s (voir t abl eau p.1 6ti ). 
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A: larve "immature" de Protodrilus oculifer, vue dorsale ( des
sin d'après une larve vivante comprimée); la pigmentation épider
mique n' est r eprésentée que sur l e pygidium. B: larve 11 mÜre ",vue 
ventralement, appartenant à la même espèce . 
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n'a pas é t é examinée d'une manière approfondi e, e t l es néphridies n'ont pas 

é t é é tudiées . Ce tt e l a rve mont r e sept segments entre l a troisième courorme 

cili (~e e t l e pygidium. ( Fig o 47 B) o 

Bien que par l a longueur r emarquabl e du canal néphridi en, l es néphridi es 

obse rvées sur l a l a rve immature ne res semblent pas à celles de l' adul te , il 

est probable qu' elles corr espondent aux qu.':ltre pr emi è res pai r es de néphridi es 

définitives 9 en effet ell es ont l ~ même ampl acement que l es néphridi es 

observées sur l a larve mû.r e de P. l euckarti , c ' est-à-dire que l a pr emière 

pa ire s e situe au niveau de l a 3ème couronne cili (;e . 

Les conditions ser a.i cnt donc diffé r ent es de cel l es que Jl\GERSTEN 

mentionne pour P. rubropharyngeus . où L '\ l a rve immatu r e ne possède que deux 

paires de néphridies l ar vaires situées, l'une au niveau de la 3ème cour0nne 

cili é e , l'autre en avant de l a précédent e ; l es néphridi es définitives ne 

s e forment que chez l a l a rve mû.re lorsque l es néphridi es l a rvaires ont 

disparuJ O.j1fd '.J{~u:d·f'~, 

4) La larve "immature " de P. albicans ( Pig . L16 R(). 

Elle mesure environ 450fl de long î elle es t transparent e car il 

n'y a que peu de pigme:rt: dans l ' épiderme : quelques granul es noirs sont ép2.rs 

sur l es r é: gions préorale e t pygidi al e , tandis qu'ils sont aligné s en liser é s 

transvers aux dans l a moiti é postéri eure du corps où s'ébauche une dizain..:; 

de segments. Il y a deux yeux brun-rouge plutélt ventraux auxquels sont 

accol ées pl us dorsal ement deux masse s hyal ines ovoïdes. Le s statocystes très 

bi en visibles sur l e s l arves f ixées s e situent en avant des yeux e t dcJ.ns l e 

même plan qu'eux ; ils ne: sont péls encore rapproch.~s comme ils l e sont chez 

la fo r me ddult e . Il y a de nombreux ci ls s ensori els r aides à l a surface de 

l' épiderme , à l'avant de l a t~te e t l atéral ement au niveau des di ffé r ents 

segments. 

Les lobes pygidiaux sont peti ts e t moins dével oppés qu e chez l es autres 

espèces . 

Le tube diges tif est pl ein de gros gr anul es de r é s erve incolor es qui 

déterminent une sorte de r enfl ement ventral dans l a moitié antéri eure du corps; 

entre l e s gros gr anul es, quel ques petits grains pigmentés de brun donnent à 

ce tt e r é gion antéri eure , une l égèr e t e inte brun clair. 

Je n' a i distingué chez cette espèce qu'une seul e paire de néphridies 

traversant l a troisième couronne ciliée : par analogie avec l es néphridi es 

observées chez l es deux espèces précé dentes , elle corresponn:r'ai !:' par· stt>r:t. 

emplacement à l a 1ère néphridi e de l'adulte . 



- 1 61' -

) 
,, . tl ,, 1 

5 Remarques sur les larves 1mmatures c t mûres' de P. adhaerens 

J'ai r é col té ces l ,a rvcs, pr ès de l a Sta tion Zoologique à Krist:i.

neberg dans l' eau cal me du rivage de l a pl age 1 é galement à l' étang de Salses 

(Pyrénées Oriental es ) où l' espèce vit à quelques mètres de P. l euckarti, 

enfin par des pêches planct oniques dans l a baie de la Forêt (Sud-Finistère). 

Dans ces diffé r entes l ocalité s , l es l a r ves agécs de P. adhaerens, 

immatures ou mûres sont caractéris~es par l ' abs enc e: de pigment a t ion de 

l' épiderme qui conti ent outre l es gl andes bacilléüres , . des granul es chromo

philes incol ores ; l e tube digestif est r empl i de grosses inclusions i ncolores 

et pr é s ent e l e plus souvent une t e inte général e vert p~le quelquefois or ange 

clair (à Kristineberg ) . Chez la l a rve mûre qui at t e int 650!-1 de l ong 

l a forme géné r al e du corps est mince e t longue e t dix segments sont formés 

entre l es couronne s ciliées 3 e t 4. Au deux yeux sont associées comme chez 

l es autres e spèces, deux formations hyalines ; je n'ai pas dis t ingué de 

sta tocystes che z cette espèc e . ' 1 

Quelques organes adhésifs s egment aires, caractéristique s de l' espèce sont 

déjà pr é sents chez ce tte l arve . La valvule oesophagi erme es t uniquement cili ~e 

à ce stade : l a subs t ance cytopl asmique qui enveloppait l e s c il s , chez l a 

j eune l a rve , a disparu. J e n'ai pas distingué de né phridies. 

Le s observations qui pré cèdent diffèrent de celles de J~GERSTEN sur 

quelques point s qu'il convient de signaler : 

1 ) J J:tGERSTEN mentionne une coloration brune des r éserves du tube 

diges tif ; t out es l es l arves '· que j' a i r encontré es · ~ taient elU contraire 

caract~ri sêes par une color a tion trè s cl a ire du t ube digestif r empli essen

ti ellement de grosses gr anuLltions incol ores ( F' iq. 49 B et r ) o 

2 ) Selon Jf!.GERSTEN 13 ou 14 s e gments sont fo r més chez l a l arve 

mûre de P. adhae r ens ( 550p. de long) ; j ' ai 0bservé 1 0 ou 11 segments chez 

c"'es l a rve s de 65 0j.J. de long~ 

3) Dans l'ensembl e , l es caractères des l a rves de P. adhaerens s or.:.t 

i dentiques à ceux que J f!.GERSTEN s i gnal e chez une l a rve non identifiée appel.§e 

l a rve A, dont il note l a r essemblance avec l a l arve de P. a dhaerens . La l a rve 

A apparti ent , à mon avis aussi à 1 ' espè ce P. adhaerens. La coloration cL:;ire 

du tube di gestif contenant de volumineuses incl usions concentrées surto11t 

dans la parti e aD t t:: ri eure de l ' intestin et l ' é piderme dé pigmenté cont enant 

des groupes de granul es chromophil es incolores sont deux bons critères 
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E 

Figo 48: larves ~gées de Protodrilus ; A~ larve de P. ciliatus ( longueur 
380f.1 

1 
localité: Cap Coz); B: larve de P. adhaerens ( longueur 

430f.1
1 

localité: Cap Coz); C: larve de P. adhaerens , vue l atéral e 
gauche (longueur 510f.1 9 l ocalité: Kristineberg); D: l arve de Po 
albicans, ( longueur 450f.1 1 localité: plage du Troc ) ; E: l arve de 
Po leuckarti ( longueur 500f.1 1 localité: Etang de Salses)o 



- 1C.;: ·-

spéci fiques des l a rves e t des indivi dus juvéni l e s de P. i.ldhaer c:ns. 

6 ) Remarques sur res i ndividus juvénil es de quel ques espèces . 

Au cour s des nombr euses r(~ col tes effect uées œs derni è r es o.nné:cs , 

j 1 ai not é les co.r actè r es des individus juv(è nile s r enLontrés dans· certains 

s é di ment s profonds comme par exempl e cél ui de c,~v.nno.rskb.'r en Suède (ri che 

en espèces var iées ) et cel u i de Duslen à Roscoff ( qui cont ient de j eunes 

P. adhaer cns ). Cert a i nes pl ages sont é galement favor abl es à l' échouage e t à 

l a mé t amorphos e des l arve s ~g.:=:es : c ' es t l e cas des sédi ments de l 1 é t ang de 

Sal ses par exempl e e t de qu el quës dé pôts s abl eux peu abondants de l a po i nte 

du C2.p Coz (Baie..: de Ll For ôt ). 

Dœ'ls cette l ocali t e: j' a i .fr é quemment r 6colté dans l e même s é diment, ci e 
très j eune s individus de P, cil iatus et do::: P. adhaerens . Hai s l es populations 
adulte s de ces deux espè ce s ne sont pas installées au môme endroit : l e sabl é: 
est déposé en couche mince sur un fond sablo-vas eux t rès col mat é e t ces deux 
es pèc es ne peuvent y trouver des condit ions pro pi ces à une i mpl ant ation 
durabl e , 

J e n ' a i pu prospecter suffi s,:.unment cette r~ gion pour déçouvrir l e foyer 
de pr ospéritf des deux e spèces : mni s il est évi dent avec cet exempl e que l ' or, 
ne peut sou tenir avec rigueur l'idée émise pa r GRAY (1967) que l es l a r ves 
d ' une espèce ne se métamorphosent qu' au contact d ' un s é di ment r endu attractif 
par l a pr ésence d 'une popul a tion adul te de s on espèce . 

I mmédi a t ement après la mé tamorphos e , l es j eunes individus r ampant s 

possèdent encor e un certa i n nombre de car actè r es l a rvai r es co~me l Q pi gmen

t a tion é pi der mique e t l es deux yeux , qui subs is tent pendant pl usieurs j our s . 

Par éÜlleurs , dès que l a mé t amo r phose es t f a ite , c ' est-à-dire que l es j eunes 

ne qui t t ent pl us l e sédi ment , l es tent acul es céphaliques s e développent , l a 

bou che s' ouvre e t redevient .fonctionnelle , la croi ssance prépygidi al e débute : 

l es nouveaux s e gments fo r mé s s e recor~aissent à l a trans par ence de l eur 

épide r me dépour vu de tout pi gment . 

Les i ndivi dus très jeunes peu de temps apr ès l a mé t amorphos e possèdent 

donc encor e des caractè r es l ar vaires spécifiqu es : l or sque ceux-c i ont dispGr u 

l es jeunes i ndivi dus sont beaucoup plus di ff i c ile s à identifi e r ,sauf quel qu es 

exceptions comme Po adhaer ens qui se r econnatt à s es 0rganes adhésif s 

segmentaires ou P. brevis dont l a cili atur e ventrale très développi~e est 

dé j é\ fo r mée chez l es t r ès jeunes individus . 

Quel ques critè r es systéma t iqu es , communs aux l arves mûres et aux j eunes 

individus mé t amor pho s és , sont indi qués dans l e t abl eau suivant pour sept 

es pèces . La .figure LJ' montre l' a spect d'un individu trè s jeune , quel<1t1 e s ,iours 

aprè s .ta_ mé tamorphose , appartenant à l 'espèc:e P. cili atus. 



i:-- ·-- ----- - - - -------·---- - - ·--- --- -----

f P. ciliatus 
jeune 

P. aà.hacr ens 
jCl.U1e 

·-------------------
P. leuckarti 
l arve âgée 

P. ocul i fer 
larve l jeune 
S.géc l ( Gullm. F 
(Nédi t.) J 

P. hypol cucus 
jeune 

P. brevis 
jeune 

·-----
P . albi cans 

larve 
âg<2c 

- -· ·----------·· -------· ··- -------t--------+ -------+ ------fl------tl--------+-------t--------1-

Longueur 

Nombre de s egments 
"larvaires 11 

Color ation de 

700 f.l 

9 

l' épider me 1 brun- r ouge 
+ ? igment abondan t 
- pigment peu abondant 

+ 

Color ation du 
tube diges tif 1 brun- rouge 

1 
Yeux : + pr~sents 

absents 
++} 2 1 + 

1 

1 

1 

700 ~L 500 f.l 725 f.l 

9- 10 7- 8 7 

incolore brun- rouge rouge 

+ 

vert- pale oui brun- rouge 1 vert 
orange clair clair 

+ 1 + 
1 

+ 

l 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

9 

l rouge 
!violacé 
1 
1 
1 
1 

1 
1 

+ 

1 clair 
1 
1 

i ++ 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

1 

1 

1 0 

cuticule 
ornemc=nt l~c: 

incolore 

rouge 
violace: 

-

770f.l 

8 

rouge 

1 

cl ai r 

1 ++ 

450 f.l 

8- 10 

noir 

1 bla.v;.c 
brun- cl air 

1 + 

~ 
{l'\ 



- 1 66 é3.-

. 
• 
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~ 

Protodri l us ci l iatus ; A: l a r v e agée '' imma ture " ( l ongueur 380f1 
environ \ .B : i ndividu juvéni l e d e la même e spè c e que l qu e s jours 
ap r è s l a métamorphose ( l ongueur 7 50f.1 e nvi r on ) .. 
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DISCUSSION 

Cette étude confirme dans l'ensemble les données de J~GERSTEN sur 

l'évolution des caractères morphologiques des larves et les transformations qui 

se produisent avant et après la métamorphose: 

Peu de temps avant la métamorphose, les larves des dif.férentes espèces 

étudiées se distinguent par leur coloration (pigmentation de l'épiderme et des 

granules de réserve de l'intestin ) et par le nombre de segments formés ; ces 

caractères sont indiqués dans un tableau pour sept espèces. 

Les statocystes, particulièrement bi en vi si bl es chez l,a larve mOre de 

P. albicans, ont été distingués en avant des yeux e t des formations hy?lines 

cel les -ci accol ées aux taches pigmentaires ocul ai r es chez les diff~rent~s 

espèces ont probabl ement un r6le dans l a fonction visuelle et ne corresponden t 

pas aux st atocystes comme le croyait Ji'i.GERSTEN. Ces fo rmations hyalines sont 

des caractères larvaires qui disparaissent chez l' adulte (m~me che z les espèces 

pourvues d 'yeux) ; elJes ressemblent aux organes sensoriels d<Scouverts 

r écemment chez l es deux espèces du genre Protodriloides (vbif · ;age 111): 

La disposition des néphridies chez les larves âgées P0urnit des indicati0ns 

pr~cieuses concernant la segment~tion ; en effet chez ce genre dépou~n1 de 

soies v l es n~phridies sont les seuls organes mé tamériques décel ables s11r l r:; 

vivant. Pour les espèces é tudiées ici, l a premi èr e paire de néphri dies 

définitives apparues chez la l arve 2lgée avant l a métamorphose, se sitl~ e ê\1.< 

niveau de l a 3ème couronne cili ée qui représenterai t donc l e niveau du 1 c:r 

dissépiment de l'adulte. La r égion antérieure à l a troisième courorme c i.l i~é: 

formera l a tête de l'adulte comprenant . la région préorale et la région po s to rc=~L 

occupée par le bulbe pharyngien. 

JJtGERSTEN n' atorde pas la ques ti on de l'h ': t é r onomie des segments mais 

précise que l a croissance prépygidial e ne démarre qu ' après l a mé tamorphose 

chez l e j eune stade rampant. Selon l es espèces il y aurait donc chez L1 l arvr-: 

müre, 8 à 14 segments l arvaires~ 

Cependant , il semble bien que l a croissance prépygidi al e débute avant 1a 

mé tamorphose et que le nombre de segments l arvaires -s 9 il y en a- soit 

inférieur au nombre de segments que possèdent l es l a rves mO.res o 

En effet, l'examen des l arves imma tures de P. oculifer montre qt1e 'lU<!tre 

paires de néphridies sont for <ées 7 indiquant l 9 exi stence des quatre premiers 

s egments du tronc: Chez l a larve müre 7 la par ti e postéri eure du corps s' est 

allong(~e et on peut dénombrer sept segments au total, l'origine des trois 

derni ers segments é tant probablement prépygidiale~ Mais une étude histol ogi1ue 
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est indispensable pour é tablir avec certitude l'origine des différents 

s e gments du tronc et l e nombre de segments l arvaires: 

De même en ce qui concerne l a r égion ant ér i eure à la t r oisième couronne 
' 

ciliée : elle semble présegment aire ( puisqu e la pr emière néphridi e défini tive 

se situe à s a limite postér i eure), mais cela ne peut être affirmé sans l ' appu i 

d'une é tude histolog:i.queo Il se peut en effet que seules l es r égions préorEile 

et or ale soient pré se gmentaires et qu 'un segment pharyngien fusionne très t6t 

avec elleso 

GENRE PR.OTODR ILOIDES 

Fécondation et développement l arv~ire 

. ' ,. 

L'étude histologique des individus femelles a permis de pr éciser que chez 

Protodriloides symbioticus l a vésicule germinative de l'ovocyte fait place à 

la f in de l a vitellogenèse 9 au fus eau de maturation sur leque+ ,l es chromosom8s 
( 

se disposent et s e bloquent en pl aque métaphas i que. Les spe:Jfma tozo'Ldc s , r:on 

f lagell és chez l es deux e spèces de Protodriloides , é tant touj ours absents d11 

coel ome des femell es, l e probl ème de l a fécondation des ovocytes était pos? o 

Gr âce à l'abondance des individus s exuell ement m~rs de P~ symbioti cu~ , 

j' ai pu aborder 1 ' é tude de ce · poi'nt particulier ; au contrai r e l e s 

difficultés de récolt es de Po chaetifer n 'ont pas encor e permis d ' é tude 

comparable chez cette espèce~ 

Des femell e s de P~ symbioticus ayant é t é mises en él evage avec dec; :nâles , 

j'ai pu fixer l es cocons et l es oeufs quelques heures après l a pont e et suivre 

l' évolution des ovocytes par une étude histologique : 

Ao La formation des pronuclei chez P~ symbioticus 
=======================================~======~== 

a ) l e premi er fait obs ervé à 1 1 intérieur des cocons quelques heures aorr~s 

l a pont e es t l a pré~ence à l a surface des ovocyt es de petites cellules piri 

formes , non flagellées (F i g ~ 50A ) i accol ées aux ovocyt es,,elles sont pourvues 
' 

d 'un noyau positif à la r éact ion de Feul gen e t correspondent aux spermatozotdes . 

Ces cellules mesur ent environ 6f.i dans l eur plus gr and di amètr e et l e cvtonl asme 

qui enveloppe l e noyau conti ent quelques granul a ti ons colorées en brun par le 

t e troxyde d ' osmium~ Bien que la t aille de len.rs noyaux soit s ensibl ement l a 

même, c es cellules sont donc assez différentes des derniers stades obs erv~s 

d-ns l e coelome des mâl es : cel a confirme 1 'hypothèse qt~e l a mat uration des 
' spermatozotdes a li eu après l eur émission dans l e milieu ext éri eur. 
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b) dans l e m~me cocon, sur des oeuf s voisins, l e noyau du spermatozoïde 

(F eulgen positif) est visibl e dans l e vitellus, non loin de la surface de 

1 'ovocyt e: (Fig~ 5.0 B)~ Il f au,t note r que l e cy toplasme du spermatozoïde est 

abandonné à l a stlrface de l'ovocyte et que s eul l e noyau y pénètre i il 

possè de dans l e vit ellus une mince enveloppe cl a ire : Dans l'ovocyte, l es 

chromosomes s ont t oujours disposé s sur l e fuseau de maturation en métaphase 

de pr emiè r e division ~é iotique . 

c) ce n' est que plus t ard que l es divisi ons de maturation s e décl enchent: 

l e fus eau de di visi on s' est a pproché de la surf ace de l'ovocyte où l e pr emi er 

globul e pol aire est émis tandi s que l e noyau spermatique , toujours de m~me 

taill e 9 fort ement Feulgen positi f , appar att alors au milieu d'un l arge c.,st cr 
/ 

' ) ' s pe rmatique qui occupe l e centre de 1 'oeuf (Fig. 50 C ~ 

d) la méiose se t e rmine avec l' émission du deuxi ème globul e pol aire : 

l e noyau f emell e s e r econstitue ensuite, tandis que 1 2 trac e de s a r é traction 

de l a surface est visibl e dans l e vi tell us (Fig~ 50 D) ~ 
• 1 

e ) l e s deux pronucl e i volumineux e t proches l'un de l'a~tre , ont un 

aspect vésiculeux presque identique le pronucl eus m~le est cependant plus 

petit e t l é gè r ement plus dens e ~ Ils sont incolore s au Feulgen, très finement 

réticul é s, e t ne sont bien visibl es qu'au contraste de phase (Fig: 50 E): 

La c aryogamie n' a pas encore pu ~tre obs ervée e t les durées des diffé

rentes é t apes sont encore mal connue s dans l e dé t a il: 

Cette é tude a r évélé que l es spe rmatozorcles de P: symbioticus,bi en que 

trè s aberrant s , sont f ,·:mctionnels e t que l eur péné tration dans les ovocyte s 

y déclenchetllf l es divisions de maturati ·.)Ylo Des coupes effectuées sur plusieurs 

ovocyte s ont démontré ces processus qui aboutissent à la formation de deux 

pronucl e i, dont l'ima ge de conjugaison n' a pas encore pu @tre s aisie : 

Ces f a its n : é taient pas C()nnus chez _P ~ symbioticus ; étant donné l es 

similitudes trè s grande s entre l es deux es pèces de Protodriloides e t en 

particulier la forme aberrante des spermatozotde s également chez P. chaetifcr, 

il est vraisembl abl e que l es phénomènes qui viennent d'être décrits chez 

P. symbioticus sont caractéristiques du genre. 

J e n'ai jamais pu discerner de spermatopbores au voisinage des cocons 

che z P. symbioticus ; les s permatozotdes s eraient donc émis librement. Non 

flagellé s e t apparemment dépourvus d'acrosome , ils s ont probablement d~ oos f; s 
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Format ion des pronuclei. apre s l.a ponte,chez Protodriloide~ 
symbioticus • 
A: spermatozoÏde à l a surface de l'ovocyte dont le noyau est 
bloqué en métaphase de première division méiotique . 
B: noyau du spermatozoïde dans l ' ovocyte. 
C : noyau et aster spermatiques au centre de l'ovocyte ; premier 
globule polaire émis et deuxième division de maturation en cours
D et E formation des deux pronuclei. 
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par les mâles au moment où la femelle pond ses oeufs et avant l a sécréti n::1 

du cocon~ La mani è re dont l es spermatozotdes se déplacent est encore t out 

à fait inconnue : il faut admettre soit un dépet direct sur les ovocyt es au 

moment de la ponte , soit un cheminement ami botde des spermatozotdes jus qu ' à 
' 

l a surface des ovocytes, s 'ils sont émis autour de l a ponte~ 

Des cocons de ponte ont é t é obt enus en é l evage à partir d'individus 

s exuell ement mûrs isolés : collés à quelques grains de sable (Fi g ~ 51 ) , ils 

sont trans par ent s, incolores et se caractérisent par la prés ence d'un 

prolongement effi l é , creux et relativement l ong ; ils mesurent dans l eur 

parti e ovo ïde pl eine environ 0 9 7 X 0,4 mm, mais leur taille peut varie,r 
,. 

s elon l e nombre d'oeufs qu'ils conti enn€nt. Le s cocons trouvés dans l a nature 

diffèrent des cocons d'élevage par leur fo rme plus irrégulière, contourné e 

entre l es grains de sable et par une l égère t e inte brun rouge ; l e prolon

gement effi l é , par contre, s emble être une c~ractéristique constante~ Les 

oeufs, dispersé s à l'intérieur du cocon, sont opaques et d'uh ' bl anc pur ils 

at t e ignent 140 à 150 1-1 de diamètre e t leur nombre vari e l e ~lus souvent 

entre 1 0 e t 1 7 o 

Le développement larvaire a é t é suivi à une tempér a ture voisine de 15°: 

4 jours ap r ès la ponte, les embryons ciliés tournent lentement dans l e cocon) 

on peut distinguer une face dorsale et une face ventrale où une petite 

dépression arquée est visible~ Les larves blanches et opaques, très riches e · 

vitellus, s 1 <ùlongent progressivement pendant l es jours qui suivent e t 

continuent à t ourner l entement à l'intéri eur du cocon~ 

A 13 j ours , ell es a tteignent environ 3501-1 de long; une fi ne ci1iature 

est visible sur l a f ace dorsa1e de la région ant éri eure ainsi qv.e ventral ement 

où un sillon médi an est formé ~ La masse vitelline est volumineuse ventral ement 

e t fai t sailli e au niveau de la bouche ~ 

A l'avant de l a larve et dorsalement une s or te d ' ampoule ec todermique 

translucide co i ffe la masse vitelline qui n'est pas encor e enti èr ement interne ~ 

Deux jours plus tard, l es t entacul e s céphaliques appa raiss ent à l' extré

mité antéri eure sous fo rme de petits bourgeons l a t é r auxe Les l obes pygidiaux 

port ent quelques gl andes adhésives dé jà efficaces sur l a paroi du cocon o 

Le vitellus est interne e t emplit l'intéri eur du co r ps ; l a bouche et l' anus 

sont fo r méso Dès ce stade , l a j eune l a rve peut poursùivre son développement 

sans protection dans l e mili eu exté ri eur ; expulsé a du cocon , ell e se 

contorsionne fai bl ement e t r echerche le contact des grains de sable contre 

l esquel s el le demeure alors à peu près immobil e~ 
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Chez la j eune larve de 18 jours (Fig~51 B ), les é bauches de tent acul es 

portent une frange de cils fins e t courts, et sur l a face dorsale de la 

r é gion ant éri eure , les différ entes zones cili2es ont dé jà la dispositi on 

qu' elles auront chez l' adu+te ; des inclusions j aune-vert sont visibles 

notamment entre l es t ent acules céphaliques e t sur les lobes pygidiaux: Un e 

mince cuticule r ecouvre tout l' épiderme ; l a s egment ation du corps est à 

peine ébauchée o A 20 j ours (Fig~ 51 C ), l a s egment ation du corps est 

marrruée par six constri c tions : en arrière de l a r é gi on préorale , nett ement 

s épa~ée du reste du corps, on distingue six s egments larvaires et les l obes 

pygidiaux portant chacun deux groupes de glandes adhésives: L'oesophage 

commence à s e différenci er, mais l a mass e vi t elline occupe encore l argement 

l'intérieur du corps: Dans l'épiderme, les inclusions vertes sont maintenant 

nombreuses. 

Le premier stade juvénile est réalisé au 25 ème jour (Fig51 D )~ Le 

jeune Pr~ chaetifer atteint alors environ 0,8 mm~ La région préoral e porte 
' deux tentacul es allongé s et rapproché s l'un de l'autre comme chez l'adulte. 

Le s egment qui suit, débarrassé des réserves vitellines, correspond aux 
1 

r é gions oesopha gienne e t pharyngienne en pl eine différenc:llation : dès ce 

stade, ce segment tend à ~e fusionner à la région préorale pour former l a 

t@te ~ En arrière de celle•ci, on compte cinq segments e t l'ébauche d'un 

sixième dans l a zone prépygidi ale~ 

Les premières soies apparaissent alors : il n'y a d'abord qu 'un s eul 

segment sé tigère, qui est le troisième segment pastoral~ Deux paires de 

soies y sont visibles (Fig~ 51 D ), l es soi es dorso-laté rales é tant plus 

précoces que l es ventro-latéral es ; une fois achevées, les soi es s eront 

identiques à celles de l'adulte~ La morphologi e générale du jeune à c e 

stade e t son comportement sont très comparable~ à ceux de l'adulte: l a 

muscul ature longitudinal e bien développée permet un all ongement r emarquabl e 

du corps dans la locomotion ou au contraire une r é traction et un enroul ement 

rapide lorsque 1 'animal est inquié t é . 

Six jours après ce premier stade juvénil e , la constriction sépa~ant la 

r é gion p-r.éoral e de la région pharyngienne s'est atténuée , de sorte que dès 

mainte:;·. ~nt la tête est formé e t ell e qu'ell e apparatt chez l'adulte: l e 

premi er segment larvaire postoral correspond nu segment pharyngi en, le 

deuxième segment dépourvu de soies et plus court qu'un segment s é tigère 

normal s'incorpore incomplètement à la région pharyngi enne (JOUIN 1966, 

Fig. et p: 143-144)~ Le troisième segment larvaire correspond au premi er 

segment sétigère du tronc à ce stade (31 jours) le segment suivant est 

aussi devenu sétigère: Un s egment post-larvaire n ~ de la zone de croissanc e 
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# 
Developpement l arvaire de Protodr iloides chaetifer ; 
A cocon de ponte collé a quelques grains de sable ; 
B larve àgée de 18 jours ; 
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C l arve ~gée de 20 jours ; 
D jeune Sgé de 25 jours ; l e d~veloppement s'effectue dans l e 
cocon jusqu'à ce stade c t même plus l ongt emps dans les condi tio":::: 
d 1 élevage, 
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prépygidi a l e est formé en arrière des s egments larvaires. 

Ains i dès que l e premi e r stade juvénile est r éalisé ,( à 25 jours ) P c ' est

à- dire dès que l e jeune a acqui s l es principal es ca r act érist iqu es de 

l' adul te e t en particuli er l e s premières s oies, l a zone prépygi dial e produit 

de nouveaux s egments qui ;3 une certaine distance de cette zone de bourgeon

nement deviendront séti gères~ 

DISCUSSION 

' Le développement de P. c} aetife r_ s e r approche: beaucoup de celui de 

P . symbioticus~ Cependant une différence dans l a t a ill e des ovocyte s (1 50f.! 

chez P~ chaeti fer , 11 0f.! chez P~ symbioticus) a pour consé quence un nombre 

de segment s larvaires inf é rieur chez P~ symbioticus : en effe t d ' apr ès 

l' é tude de SWEDMARK ( 1 95~) , on peut considérer que l e premier s t a de juvénile 

ne compte que quatre s e gments larva ires en arrière de la r égion pr éor al e 

( au lieu de six chez P~ chaet ifer), l es deux premi ers é t ant ~e s e gment 
1 

pharyngi en et l e segment post-pharyngien , l es deux suivants ; pourvus d ' organes 

adhé sifs é tant l es deux premiers s e gments du tronc: Il n'y a pas encore 

d ' é bauche de segment post-larvaire dans l a zone de croissance pr épygidial e 

à c e stade~ chez P ~ symbioticus ~ 

Une autre différence appara tt entre l es deux e spèces : l es t ent acul e s 

céphaliques s e fo rment plus t6t chez P~ chaetifer~ Ils appar aissent ch ez 

l a j eune l arve alors que l a s egmentation du corps est à pe i ne marquée 

au contraire chez P~ symbioticus, i l n'y a aucune ébauche de t entacul e s au 

stade correspond<"mt et ce n' es t qu' après l' apparition non s eu l ement de l a 

segment at ion m<üs .::mssi des organes adhésifs s egmenta ires ,c'est-à-dire che::'. 
' le j eune qui a dé jà quitté l e cocon,qu'ils s e fo r ment . 

Ce développement l arva ire direct es t profondémment différent de celui 

du genre Protodrilus. Cependant ces deux genres é t ant pour l ' inst ant r éunis dan: 

l a même f amill e , une compar aison des stades l a rvaire s ré alisé s chez Protodrilus 

et che z ~rotodriloides s'impo se~ 

1 ) L ' origine des s e gments du tronc n' a pa s pu @tre tranch~e chez 
' Protodrilus e t il n ' es t pas certa in qu ' ils soi ent hé t é ronomes. Le co r ps de 

l a trochophore s' allonge par suite d ' une croissance active de l a r é gion 

prépygidial e : l e mode de formation des segments avant l a mé tamorphose e t 

apr ès cell e-ci semble donc uniforme et l a distinction entre segments l arvaires 

et segments post-l arvaires ne peut @tre f aite à pr emière vue. 
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Au contraire chez Protodriloi des l' oeuf donne une l a rvg allc~g~~ dans 

l aquell e ,six se gments larvaires sont délimités simult anément chez Po chaeti 

f er e t qua tre chez P~ symbi~ticus,lorsque l a s e gmenta ti on apparatt~ 
Les s e gments qui s e f or ment ensuit e naiss ent de l a zone de prolifé r ati on 

pré pygi di al e e t sont post-larvaires : on peut donc considé r e r que l 'hé t é r o-

nomie exi s t e chez Protodril oi des: 

2) Chez Protodrilus aucun segment du tronc n' es t céphalisé : l a ré~;ion 

pharyngi enne (~ ntre l e s couronnes 2 e t ::3 ) s embl e ~tre une r é gion pr é-segmen-
' t a ire chez L1 l a rve ag~e . Le premi e r se:gment fo r mé en arri è r e de l a 3èmc 

couronne cil ü;e est l e pr emie r s e gment du tronc e t il ne s 'incorpore pas à l a 

r é gion pharyngi enne ~ 

Chez Protodriloides au contra ire , l e pr emi e r s egment l arvaire post-oral 

corre spond à l a r é gion pharyngi enne de l' adult e e t l e 2ème s egment n'acqui ert 

pas de soie s chez P~ chae ti fe r ni d'organes adhésifs che z P~ symbioticus 

c e s e gment qui correspond .J.u premi e r s egment du tronc s' i11corpore à l a 

r é gion pharyngi enne chez Protodriloides: 



a, 

b. 
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CONCLUSIONS DE LA PRENIERE PARTIE , 

Une mise au point systématique nécessaire en raison de l ' iné

galité des travaux antérieurs , a été faite sur les Protodrilidae . Un 

nouveau genre, ~rotodriloides , a été cr éé pour deux espèces. En ce qui 

concerne le ge:n:re !'rotodrilus , les caractères des individus sexuellement 

m-ars, indispensables à l a détermination spé=cifique , sont donnés pour 

huit espèces dont quatre nouvelles , et quatre redécrites. 

L~ nombre d'espèces de ce genre s ' élève actuellement à 21; 

les données sur les individus m-ars manquent encore pour six espèces/ et 

il est souligné que les auteurs devraient s •.abstenir de nos jours de 

publier de s des cr ipt ions qui, basées sur des individ'\.Às immatures , 

demeurent la plupart du temps inutilisables et encombrent la littérature 

d ' espèces incertaine~~ · 

' La diversité morphologique des espèces de Protodrilus est 

grande et en relation avec une grande diversité dans les types de sédi

ments colonisés. 

Du point de vue dimensionnel , le s deux cas extrêmes sont 

d 'une part celui de P, albicans , espèce de grande taille ( 12 mm de l ong 

et 300 ~ de large) qui vit dans les graviers (1 860 ~ de diamètre moyen), 

d'autre part celui de certaines espèces qui, comme P . similis ( 2 mm de 

long et 65 ~ de large), vivent dans les sables fins ( 300 ~ de diamètre 

moyen). 

L' éventail des adaptations morphologiques et biolcgique s est 

large chez Protodrilus et on peut en dégager trois exemples particuliè

rement remarquables, illust r é s par le s espèces suivantes : 

1. Protodrilus albicans : cette esp èce est adaptée à de s 

conditions de vie dans un sédiment très grossier , reman i é par l es vagues; 

de grande taille , le corps a .une sect ion r onde et une cili ature ventrale 

bien déve loppée; les cellules sont de petite taille, mais très nombreuses ; 

la f écondation es t interne, l es oeufs petits ( .'35 ~ ) sont incubés pendant 

le début du développement · embryonna ire; l es statocystes sont bien déve

loppés et l ' espè ce qui glisse dans le s interstices du sédiment se montre 

capable de nager de courts instants en p l eine eau. 
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2. Protodrilus brevis : cette espèce courte et trapue vit dans 

un sédiment formé essentiellement de débris de coquilles de Gastéropodes , 

offrant de larges espaces l'acunaires. L ' espèce sem.ble adopter un mode de 

vie semi-sédentaire dans ces coquilles : les tentacules céphal iques , tr è s 

longs, sont pourvus de touffes vibratiles sub-terminales, la face ventrale 

est entièrement ciliée , les lobes pygidiaux sont transformés , les stato

cystes sont bien développés; la présence de dix paires d 1 oviductes chez 

les femelles apparaît également comme une adaptation à ce mode de vie 

particulier. La fécondation est int erne et l a larve pélagique ; cette 

espèce se déplace en glissant dans de larges lacunes interstitielles. 

3. Protodrilus adhaerens et P. similis : ces espèces sont' 

véritablement interstiti2lles et effectuent des migrations verticales dans 

le sédiment fin qu 1elles occupent. Le corps est très mince , aplati ventra

lement, pourvu d 1 organes adhésifs segmentaires; la bande ciliée ventra le 

est peu large; les statocystes sont réduits , la fécondat iqn, est interne. 
1 

Chez P . adhaerens , la ponte est déposée dans un cocon o~ ~e déroule le 

développement embryonnaire et le début de la vie larvaire . La larve est 

ensuite pélagique comme chez toutes les espèces. 

Le genre Protodriloides se rapproche de ces dernières espèces 

dont il peut partager le biotope, A la diverstié des adaptations de 

Protodrilus , s 1 oppose 1 1 uniformité morphologique et biologique des deux 

espèces de ~rotodriloides qui colonisant toutes deux des sédiments rela-
. f' (100;;AOO 11 ) , , l . t 1 vement 1ns ëie ;omoyen , se montrent beaucoup plus adaptees a a v le 

interstitielle que Protodrilus. La locomotion se fait davantage par le 

jeu de la musculature longitudinale que par la bande ciliée ventrale 

qui tend à régresser; organes adhésifs et soies interviennent également 

dans les déplacements. Les oeufs sont peu nombreux et très riches en 

vitellus, La f écondnt ion est externe, les spermatozoïdes non flagellés 

sont déposés (dans une sécrétion muqueuse? ) au voisinage ou à l • intérieur 

du cocon sécrété par la femelle , à la ponte, Le développement est direct 

dans le cocon : le jeune à l 1 éclosion présente les principaux caractères 

de 1 1 espèce. 
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L'étude anatomique des deux genres Protodrilus et Protodri

loides prouve qu'ils ne sopt pas apparentés et que les caractères qui 

les rapprochent chez certaines espèses sont des caractères de convergence. 

L'étude des bulbes pharyngiens montre qu'il est arbitraire de 

se baser sur la structure d 1un tel organe pour établir des liens de 

parenté entre différents genres, puisque dans un même genre, cet organe 

peut présenter un développement variable : tel est le cas de Protodri

loides symbioticus dont le bulbe pharyngien est régressé par rapport 

à celui de P. chaetifer, ou encore du genre Saccocirrus, où certaines 

espèces ont un bulbe pharyngien, tandis que d 1 autres (qui sont parm,i les 

plus grandes espèces du genre) en sont dépourvues. Il faut remarqu~r 
cependant que, chez Protodrilus, le bulbe pharyngien présente une orga

nisation constante malgré une variation de volume importante. Aucun 

élément fondamental ne disparaît chez les plus petites espèces : le 

muscle bulbaire, le muscle sagittal et la pièce masticqtrice sont 

toujours présents quoique formés par un très petit nombrè de cellules. 

La ressemblance qui appara1t entre les bulbes pharyngiens de Protodriloides 

chaetifer et de Saccocirrus krusadensis est un résultat surprenant : cette 

organisation du bulbe pharyngien est peut être d'un type banai chez 

les Polychètes et il est peu probable qu'elle représente un indice de 

parenté entre ces deux genres fort dissemblables par ailleurs : Sacco

cirrus possède à chaque segment une paire de faisceaux de soies et; dans 

la région fertile du corps, un appareil génital complexe dans les deux 

sexes (avec vésicules séminales et pénis chez les m~les, spermathèques 

chez les femelles) 1 autant de caractères qui manquent chez les Protodri

lidae. 

Tous les auteurs admettent, depuis GOODRICH (19 01 ), que 

Saccocirrus et Protodrilus sont proches parents , en raison de la présence 

de canaux dans les tentacules, se rejoignant en arrière du cerveau. Ce 

caractère est insuffisant à lui seul, pour justifier ce point de vue 

et il est plus raisonnable de considérer Saccocirrus, Protodrilus et 

Protodriloides comme trois genres distincts, actuellement sans parenté 

établie. 
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D E U X I E M E P A R T I E 

E TU D E D E S N E R I L L I D A E 
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INTRODUCTI ON , 

Les Nerillidae sont des Polychètes de très petite tail l e dont l a 

longueur varie de 35 0 11 à 1,5 mm; elles ne comptent que sept à neu.f segrnent s 

qui portent de s parapode s simples à deux faisceaux de soies, séparés par un 

cirre plus ou moins développé. Les soies s ont, selon les genres, capillaires 

et denticulées ou composées avec un article en arête. Le premier segment 

(segment pharyngien) peut être sét igère ou non •. La tête porte exceptionnel

lement des yeux , généralement des antennes (3, 2 ou pas du tout) et toujour s 

deux palpes et deux organe s nucaux. Le pygidium porte généralement deux 

urites de forme souvent allongée, 

Cette famille comprend actuellement dix genres dont quatre ont ét ê 

décrits depuis 1960 ; il y a au total 25 espèces. 

Toutes ces espèces n'ont été examinées par les différents auteurs 

que d ' un point de vue systématique 1 les observations se lim:lt 'ant à l ' étude 
' 

des caract ères morphologiques indispensables; l'anatomie in~erne n 1 était 

connue que chez l'espèce type de la famille, Herilla antennata Schmidt 1848 , 

dont GOODRICH avait donné , dès 1912 1 une étude tr ès complète, portant en 

particulier sur les gonades et les conduits génitaux, 

Plusieurs particularités biologiques avaient pourtant été mention

nées et laissaient apparattre la nécessité et l'intérêt d 1 études plus appro

fondies; c ' est ainsi que la ponte et le développement larvaire direct de 

Nerilla antennata ont ét é si gna l és entre autre s par PEREYASLAHZEI.JA ( 1896 ) , 

GO ODRICII (1912), MARCUS (1 947) et MAGAGNINI (1 964) mais que le transfert 

du sperme et les modalit é s de la fécondation demeuraient inconnus. La 

gestation externe rappelant celle de s Syllidae a été mentionnée en pres ier 

par \v iLKE ( 1953) chez Mesonerilla intermedia i;Jilke 195 3 et Nerillidium 

mediterraneum Remane 1928, puis par SWEmiARK (1959) chez Nerillidium troglo

chaetoide~ Ren1ane 1925 et N. simplex Lévi 1953, mais la disposition des 

gonades et des conduit s génitaux n'avait pas été étudiée. 

Intéressée par la biologie de la reproduction chez cette famille, 

j ' ai entrepris une étude anatomique centrée sur l ' examen des gonades et 

des gonoductes . Les résultats de ces recherches , portant sur 13 espèces,f ont 

l ' objet de trois publications incorporées à ce travail (JOUIN et SWEiliARK , 

1965, JOUIN, 1967 1 1968 ) , 
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Les observat:i,cns ont été étendues depu is à deux autres genres 

Troglochaetus beranecki Delachaux 1921, seul Nerillidae hypogée, isolé 

dans les eaux s outerraines continentales et Nicronerilla cirrata ( Swedmark) 

1959, petite forme marine présentant plusieurs caractères originaux. 

Les genres Thalassochaetus Ax 1954 et Psammoriedlia Kirsteuer 1966 

n ' ont pas pu être récoltés et ce sont les deux seuls genres sur lesquels 

les données concernant les caractères sexuels, manquent. 

Afin de donner un aperçu de l'unité de cette famille, et du nombre 

de genres et d'espèces qui la composent,une clé des genres est présentée, 

suivie d'une simple liste chronologique des espêces. 

Clé de détermination des genres 

1 . - Corps comprenant neuf segments , segment pharyngien inclus •••• 2 

Corps comprenant moins de neuf segments ••••••••••••••••••••• 4 

2.- Soies capillaires ••••••• f •••••••• ' ••••••••••••••••••••••••• • 3 

3.-

Soies composées •••••••••••••••••• ' •••••••••••••••••••••• l t l 
1 

r1lesonerilla . -
Eemane 1949 

3 antennes, 2 palpes .................................... Neri lla Schmidt 

1 antenne ou pas, 2 grands palpes •• 1 ••••••••••••••••• •• ••• 

1 ; 4 () 

l1_eganerilla 
noaden 196 1 

4.- 8 segm.ents, segment pharyngien inclus 

7 segnents, segment pharyngien inclus 
•••••••••••••••••••••••• 

••••••••••••••••••••••• 

5 

9 

5.- Les différents segments portent tous les m@mes soies 

Les différents segments ne portent pas tous les mênes 
soies soies capillaires : S1 1 S5 à S8 

soies comp osées : S2 à S4 •• ~~·•·•·~··· • ••••••••• l'ferillidops is 
Jo;;_in 1966 

6 .- Soies composées ......... ..................................... 
Soies capillaires ........................................... 

7 

8 

7 . - Cirres parapodiaux absents, pas d'antennes, 2 palpes ••• Thalassochaetus 
Ax 195 4 

Cirres parapodiaux tr <~ s développés, souvent doubles, 
3 antennes , 2 palpes ••••••••••••••••••••••• , •••• , • • • • • • • • ~-·iicronerilla 

( SvJeènlark) 1 95 9 

8 . - Segment buccal sét igère 1 2 antennes ou pas 1 2 palpes • • • • • • • Nerilliclim1. 

Segment buccal achète, pas d 1 antennes 1 2 pa l pes, forme 
d ' eau douce , hypogée •.•• , • , .•• , •• , • , , • •..••••••••.••.• , • 

:K voir page 180. 

Ren21ne 1925 

Troglochaetus 
Delachaux 1921 



9 . - Soies compos ées ; ni ant ennes ni palpes n i cirres 
parapodiaux; ci liature externe très développée ; 
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lirnico l e ................ ~ ........................ .... , ... , . . Paranerilla 

Soie s capillaires; pas d ' antennes , 2 pa lpes , des c irres 

Jouin et 
Swedmark 1%5 

parapodiaux sauf au dernie r parap ode ; mésopsammique.,,,, ,, •• Ps ammoriedl ia 
Kirsteuer 19G6 

}'v\. j iA.u/:-f;.--

Liste chrono l ogique des genres et des espèces 

Ner illa antennat a Schmidt 1848 

mediterranea Schlieper 1925 

austra lis Willis 1950 

digitat a Wiese r 1957 

stygico l a Ax 1957 

inop inata Gray 1968 

Trog l ochaetus beranecki Delachaux 19 21 

Ne rillidium gracile Remane 19 25 

troglochaetoides Remane 19 25 

i !\ed iterranc:"..l~.l Re:n~.ne 1928 

s ü<plex . Lév i 1953 

macr opharyngeum Jouin 1970 

renaudae J ou in 1970 

Hesonerilla luderitzi Remane 1949 

intermedia Wilk~ 1953 

roscovit a Lévi 1953 

armoricana Svredmark 195 9 

fagei Swedmark 1959 

b i ant ennata b iant ennat a J ouin 1963 

biant enna t a pacifica Jouin 197 0 

Thalassochaetus pa lpif o liaceus Ax 1954 

Micronerilla ci;1(ata ( Swedmark ) 1959 ~ 
1,. ''VL e c -!A 11>1 ~ ) 
~ 2 S'- o1-, 2.oc'Z Meganerilla 

7 
svJedmarki Boaden 196 1 

,, 
clavata Magagnini 1966 

Paranerilla limico l a Jouin e t Swedmark 1965 

Psammoriedlia rupe rti Kirs teuer 1966 

Ner illidopsis hya lina Jouin 1967 

*voir page 180 



A 

Famille des Nerilllidae: A: Nerillidium troglochaetoides; B: Troglochaetus 

beranecki. 
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-- -- ------ -

l<'amillo des Nerillida e A: Neri_llidopsis hyalinA ; B: t:e eonJ rilla 
bi a ntennata ; C: Micronorilla cirra ta. 
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Remarques sur gicr onerilla 8wedmark Mesoner illa @inuta 

espèce 

En accord avec B. S\,TEDHARK, un nouveau nom est attribué à cette 

bien que le nombre de segments ( 8 ) ne soit pas conforme à celui 

de ce genre (9), l'auteur l ' a vait placée provisoirement dans le genre 

Mesonerilla en raison de la présence de so ies composées. 

La présence d'yeux pigmentaires (comme chez Nerilla)et de cirres 

très allongés et parfois doubles sont parmi les caractères les plus originaux 

de cette espèce. Il faut y ajouter un caractère qu'elle ne partage avec 

aucune autre : la possession de ce que l'on peut interpréter comme des 

poches à bactéries. Ces bactéries symbiotes sont concentrées sur la f ,ace 

ventrale du corps de l ' animal, dans des sillons de forme bien définie et 

constante sur tous les spécimens, déterminant une ornementation symétrique 

de part et d ' autre de la bande c iliée ventrale, sur les segments 4 à 8 , 

Les individus très jeunes (5 segments) ont déjà des poches à bactéries 

occupant l ' emplacement définitif sur les segments 4 et 5 . ' r.i 'semble que 
' les bactéries soient situées entre 1 1 épiderme et la eut icule car on le s 

voit glisser l es unes sur les autres comme si elles étaient externes, mais 

sans se libérer de leur hete. 

Les caractères que présente cette espèce sont regroupés dans 

la diagnose suivante : 
Lu. '' \.\-"'- h\ 

Qi~g~o~e_d~ ~i~r~n~rllla_c~~a_(~w~d~a~kl 19~9! 
Nerillidae comprenant 8 segments entre prostomium et pygidium, 

La longueur du corps atteint 520-55011 et 90!1 de large ( sans les parapodes). 
Tous l es segments y compris le segment pharyngien sont sétigères; les soie s 
sont composées. Cirres parapodiaux présents à tous les segments sauf 81 et 
S8; chez certains spéc imens , les c irres sont doubles à chaque parapode 
dans l es segments 2 à 6 et le segi .1ent pharyngien est alors pourvu d 1 un 
cirre. 

Le prostomium porte troi s antennes longue s e t plissées; deux 
palpes et deux yeux , Le bulbe pharyngien est pourvu de deux stylets; les 
glandes salivaires sont très développées et s ' étendent jusqu'au début du 
4ème segment, Les sexes sont séparés; les femelles ont une,paire d'ovi
ductes s ' ouvrant ventralement sur le 8ème segment, et les m~les 1 deux 
paires de spermiductes dont le s coelomostomes se situent en arrière des 
parapodes 86 et S7. 

Entre la eut icule et 1 1 ép iderme de la face ventrale 1 quatre 
paires de sillons symétriques, convergents sur le pygidium , rassemblent 
de nombreux granules ovoîdes e t' semblent correspondre à des amas de 
bactéries symbiotes. 
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Répartition géographique et habitat. 

La famille des Nerlllidae est cosmopolite : ses représentants 

sont s ignalés de toutes les c8tes où des recherches sur la faune intersti

tie lle ont été entreprises (Atlantique Nord et Sud , Her du Nord, Héditer

ranée , Adriatique , Inde-Pacifique). 

Neril l a antennata , peu exigeante vis-à-vis du substrat , se trouve 

aussi bien dans les sables moyens que dans les aquariums ou tout endroit où 

se produit une arrivée continue d ' eau de mer (LEVI , 1953 , Sv7EDHARK, 1959). 

La plupart des espèces para1t cependant liée aux sédiments sableux 

marins e lles appartiennent aux genres Mesonerilla , Neganerilla, Ner.,illidium: 

Nerillidopsis, Thalassochaetus, Micronerilla et Psammoriedli<: ... 

Une espèce vit dans la vase : Paranerilla limico la. Elle est 

cependant moins étroitement liée à ce sédiment qu ' on ne le pensait puisqu' 

e lle vient d'être découverte dans des sables coquilliers contenant une 

importante proportion d ' é l ément s fins ( échantillons fixé.d et triés par Mme 
1 

J. RENAUD-HORNANT au cours de la mission CHARCOT 1969 , dans l'Atlantique 

Nord). 

Troglochaetus beranecki enfin , a colonisé les eaux douces continen

tales : cette espèce v i t dans l es sables du cours souterrain de certaines 

rivières. 

Primitivement décrite d'une grotte de la reg1on de Neuchâtel, 
cette espèce a ensuite été retrouvée dans les eaux souterraines en plu
s ieurs points en Allemagne , en Silésie , en Hongrie et en France, dans le 
Haut-Rhin et dans le bassin supér i eur de l a Vesouze (système hydrogra
phique de la Moselle, PICARD 1962 ); au cour s d'une mission effectuée 
récemment, en collaboration avec J . RENAUD-MORNANT , N. GOURBAULT et F. 
LESCHEH.-HONTOUE, nous l ' avons retrouvée dans la localité indiquée par 
PICARD ( op . cit.) ainsi que dans le Rahin , rivi ère appartenant au syst ème 
hydrographique de l a s aene . 

Les recherches entreprises sur les Nerillidae ont donné lieu à 

plusieurs publications qui sont jointes au présent mémoire . 

L'exposé qui su it const i tue une synthèse des observations déj ~ pu

bliées à laquelle s'ajoutent des dunnées acquises plus récemment ; il 

comprend deux parties , l ' une traitant de la morphologie et de l'anatomie 

des Nerillidae , l ' autre de la b iolog i e de la reproduction . 



PARANERILLA LIMICOLA N. G., N. SP., 
ARCHIANNÉLIDE NERILLIDAE DU BENTHOS VASEUX MARIN. 

par 

Claude Jouin et Bertil Swedmark 
Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences, Paris 

et Kristinebergs Zoologiska Station, Fiskebackskil, Suède . 

Résumé 

Les auteurs décrivent une Nerillidae nouvelle de la vase. Ce genre nouveau 
présente des particularités adaptatives : réduction extrême des appendices cépha
liques et des cirres segmentaires et grand développement de la ciliature externe. 
Les œufs, de petite taille, sont pondus librement et donnent directem ent, en 
7 jours environ, de jeunes larves nageantes pourvues de 3 segments ét igères 
larvaires. Un tableau des principaux caractères des 7 genres de la famille des 
Nerillidae est donné. 1 

Notre connaissance de la famille des Nerillidae est basée surtout 
sur les travaux de Goodrich (1912) qui donne une étude anatomique 
détaillée de Nerilla antennata, espèce cosmopolite connue depuis 184S 
et décrite alors par O. Schmidt. 

La famille comprenait jusqu'ici 6 genres, tous liés au milieu 
psammique interstitiel : Nerilla, Troglochaetus , Nerillidium, M eso
nerilla, Thalassochaetus et Meganerilla. Le genre Troglochaetus repré
senté par une seule espèce est une forme d'eau douce, tous les autres 
genres sont marins. 

Une Nerillidae nouvelle a été étudiée au cours de l'été 1964 à la 
Station Zoologique de Kristineberg. L'étude morphologique et anato
mique de cette Nerillidae nous a amenés à créer un nouveau genre : 
Paranerilla n. g. avec une seule espèce connue : Paranerilla limicola 
n. g., n. sp. Les individus étudiés proviennent tous d'une localité 
du Gullmar-fjord, située à 500 rn environ au nord de Rodbergsskar, 
non loin du laboratoire de Kristineberg. Le sédiment vaseux est 
récolté à l'aide de la drague d'Ockelmann (Ockelmann, 1964) par 
50 à 70 mètres de profondeur. La température de l'eau de mer y 
varie de 7 à 12 " C environ au cours de l'année et la salinité est 
d'environ 34,5 p . 1.000. 

Paranerilla limicola est abondante dans ce· sédiment, par ailleurs 
riche en espèces variées ; notre connaissance cie la faune associée est 
incomplète et nous ne citerons que quelques espèces parmi les plus 
typiques : 
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ÉTUDE MORPHOLOGIQUE ET ANATOMIQUE 

DE NERILL/DOPSIS HYALINA JOUIN 

ET QUELQUES NERILLIDIUM REMANE DE 

(ARCHIANNÉLIDES NERILLIDAE) 

par 

Claude JOUIN 
Laboratoire de Zoologie 

Faculté des Sciences, Paris 

RÉSUMÉ 
' 1 

Les caractères morphologiques de Nerillidopsis hyalina Jouin sont ilécrits et 
comparés à ceux de quatre espèces du genre voisin Nerillidium Remane. N. hyalina 
possède à la fois des soies composées et des soies simples capillaires denticulées; 
ces dernières sont des soies juvéniles chez les Nerillidae. Nerillidopsis comme 
Nerillidirzm est hermaphrodite. Une figure regroupe pour les cinq espèces étudiées 
deux importants caractères systématiques : les stylets pharyngiens (et leurs 
variations chez certaines espèces) et la disposition des spermiductes. 

SUMMARY 

The morphological characters of Nerillidopsis hyalina Jouin are descrihed 
and compa red to the same characters in four species belonging to the related 
genus Nerillidium Remane. N. hyalina has both compound setae and simple 
capillary setae with denticulation; these are typical for a juvenile stage in the 
family Nerillidae. Nerillidopsis as weil as Nerillidium are hermaphrodite. For the 
five species investigated two important taxonomie characteristics are schematically 
fi gu red : buccal pieces (and their variation in sorne species), and morphology of 
the spermducts. 

andretoulmond
Note
Réf. :  Archives de Zoologie expérimentale et générale, 1967, 108-1, pp. 97-110.



SEXUALIT~ ET BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION 
CHEZ MESONERILLA REMANE ET MEGANERILLA BOADEN 

(ARCHIANNÉLIDES NERitLIDAE). 

par 

Claude Jouin 
Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences, Paris. 

Résumé 

Parmi les cinq espèces de Mesonerilla Remane étudiées, trois sont hermaphro
dites : Mesonerilla roscovita Lévi, M. armoricana Swedmark et M. fagei Swed~alf·k. 
Les néphridies et les gonoductes sont décrits et offrent une disposition identique 
chez ces trois espèces. Les deux autres espèces, M. intermedia \Vilke et M. 'bian
tennata Jouin, sont gonochoriques, mais elles diffèrent par de nombreux carabtères 
anatomiques ; M. biantennata paraît proche du genre Nerillidium Remane. Chez 
toutes les Mesonerilla comme chez Nerillidium et Nerillidopsis Jouin, le huitième 
segment porte les orifices de ponte. 

Les ovocytes, à la fin de la vitellogenèse, se bloquent en métaphase ou en 
début d'anaphase et les divisions de maturation ne semblent pas avoir lieu dans 
le coelome, mais, comme la fécondation, à l'extérieur après la ponte. Les différentes 
modalités de gestation externe et les jeunes larves, sont décrites chez trois espèces. 

Meganerilla clavata Magagnini est gonochorique : chez les individus des deux 
sexes, c'est le huitième segment qui porte les pores génitaux. Ce genre présente 
plusieurs adaptations originales. 

Des organes céphaliques, probablement sensoriels, sont décrits pour la première 
fois chez Mesonerilla intermedia et Meganerilla clavata. 

Chez Nerilla antennata, peu de temps après la ponte des femelles, les mâles 
déposent de nombreux petits spermatophores ovoïdes sur les œufs et tout autour 
de ceux-ci ; ce fait est signalé pour la première fois dans la famille des Nerillidae. 

Depuis les travaux anatomiques de de Beauchamp (1910) et de 
Goodrich (1912) sur le genre Nerilla O. Schmidt 1848, la famille des 
Nerillidae s'est enrichie de huit genres qui n'ont été connus pendant 
longtemps que par leur morphologie externe. 

Grâce à l'abondance du matériel dans certains gisements, il m'a 
été possible d'entreprendre une étude comparative de l'anatomie 
interne pour différents représentants de cette famille. Dans ce but 
et avant d'aborder l'étude -anatomique · par des moyens histologiques, 
l'examen microscopique sur le vivant m'a fourni, grâce à la petite 
taille et à la transparence des animaux étudiés, de précieux rensei
gnements anatomiques. L'observation des battements ciliaires en parti
culier a permis de repérer l'emplacement des néphridies et des gono
ductes et de découvrir l'existence d'entéronéphridies. 

Le matériel étudié provient de Roscoff où le genre Mesonerilla 

CAHIERS DE BIOLOGIE MARINE 
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I. MORPHOLOGIE ET ANATOl1IE COHPAREE S . 

A. La mor phologie du parapode des Nerillidae . ============================================ 
Le parap ode des Neril lidae pré sente une structure simple : il 

comprend typiquement deux fais c eaux de s o i es dirigées vers l ' arrière et 

prenant na i ssance dans deux bu lbes s étigères sphér iques , l ' un dorsal , 

l'autre vent r al; le s deux faisceaux sünt séparés par un cirre parapodial 

plus ou moins développé . Te lle e s t la dispo s it i on du parap ode chez !.~~_r: .:ï:_lla 

( fig. 52 A); on peut voir que les soies se répartissent en deux groupes 

distincts dans chaque faisceau . 

Chez plusieurs espèces appartenant à différents genres , il 

existe en plus du c irre médian caractéristique des Nerillidae , un petit 

lobe t out à fait ventral; rudimentaire chez :t-1eganerilla clavata (JCUil'.J , 

1968 , p . 45 , fi g. 6 c) et chez Mes oner illa biantennata (F i ~ . 52B ), ce 
1 

l obe est développé chez Micronerilla c irrat a en un deuxi èm~ cirre (Fig . 52 , 

C et D ) • Chez cette espèce en effet 1 certains s pécimens ont deux c irre s 

aux parapodes des segments 2 à 6 . Dans les récoltes faites à Villefranche, 

la moitié des individus avait des parapodes à deux cirres , les autres 

ayant des parapodes normaux à un seu l c irre. Ce caractère doub l e des 

c irres se retrouve auss i chez les spéc i mens récoltés dans la ba i e de Camar ~ 

par S';TEDHARK ( 1959) et il c orrespond donc réellement à un caractère de 

1 1 es p (~ ce . 

Discussion . 

Le parapode des Nerillida e a ét é cons idéré comme aberrant en 

raison de la pos i tion du c irre , entre les deux faisceaux de soi es ( GOODii'.ICF : 

1912) ; l ' existence d ' un cirre ventral bien d~veloppé c hez Microneril la 

cirrata , atrophié c ~1ez d ' aut re s e s pè ces , montre que ce parapode diff E~re 

moins qu 1 on ne le pensait d 1 un parapode de Po 1ychète et que sa s truct m' r: 

es t secondairement s impl ifiée en r a ison de la petite taille des espèces 

et de la v ie dans les interstices. 

Le développement va r i able des cirres parapodiaux chez les Neril

lidae paraît être en re l at i on ét r oit e avec le mode de vie des e spèces . 

Malheureusement, il n ' y a pa s encore d ' étude éco l ogique précise définis s ant 

ces conditions de vie ou permettant d ' établir des corrélations entre le 

vo lume des espaces habités et le v o lume des espèces. 
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Fig. 52: Para.podes de Nerillidcte : A: Nerilla ant cnnata , vue ant éri eure; 
B~ l'!Iesonerilla bia!l~~ , vue ventrale ; C: Micronerilla cir
rat~individu juvénile ) , vue antéri eure ; D: l'L cirrata 7 vue 
ventra l e . Les s oi es sont schématisées • 
c.m.: cirre médi an ; c.v .: cirre ventral 
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Il faut remarquer en effet que, bien qu'elles soient liées au 

sédiment, beaucoup de Nerill,idae sont capables de nager et de se maintenir 

verticalement en pleine eau, uniquement par les battements de la ciliature 

bien développée. Il est probable que plusieurs d'entre elles n ' occupent que 

le sédiment de surface et ne sont pas vraiment interstitielles. Tel est 

probablement le cas de Hicronerilla cirrata qui vit dans un sable coquillier 

grossier ou dans le maerl (S\,TEDHARK 1 1959 ) 1 sédiment qui ménageant de 

grands espaces lacunaires , offre des conditions compatibles avec la présence 

de cirres parapodiaux très allongés. 

A l ' opposé de ce type morphologique, se trouve~fdes formes qui , 

comme Nerillidium simplex. et Troglochaetus beranecki , sont dépourvués de 

cirres parapodiaux. Ce sont aussi des formes nageuses mais non des formes 

de surface. 

Paranerilla li:udcola réalise le type morphologique le plus modifié 

adapté par sa forme trapue , son extrémité antérieure lisse, . arrondie , sans 
1 

aucun appendice et entièrement rev@tue de cils, à la nage et à l a péné-

tration dans le milieu vaseux : la forme générale est hydrodynaritique , les 

parapodes plaqués contre le corps pendant la locomotion n ' ayant que des 

cirres rudimentaires. 

B. Le bulbe pharyngien des Nerillidae. ===================================== 
Les Nerillidae possèdent; comme les Protodrilidae et les Dino

philidae, un bulbe pharyng ien faisant saillie dans la partie postérie'Lrce 

de la cavité buccale et se logeant sous l'oesophage ; c ' est un ensemble 

musculaire, formé autour d'une invagination de l ' épithélium stomodéal . Il 

est formé de deux muscles : le muscle bulbaire à fibres orientées trans-

versalement , et le muscle d'enveloppe à fibres longitudinales , entourant 

le muscle bulbaire 2t l'arrière et s ' attachant sur l ' assise épidermique 

stomodéale. 

Ce plan d ' organisation correspond à celui du bulbe de Protodrilus 

(qui possède en plus une pièce masticatrice ) , de Protodr iloides chaetifer 

et de Saccocirrus krusadensis. Chez les Dinophilidae par contre, le bulbe 

pharyngien est essentiellement formé par 1e musc le bulbaire et il n'exis te 

que que 1ques fibres sagittales enve l oppant ce muscle à l ' arrière ; il n ' y 

a pas non plus d'invagination profonde de l ' épithélium stornodéal séparant 

le bulbe en deux moitiés. 



- 186 -

Le bulbe pharyngien est tr ès mobile chez les Ner illidae . Observé 
sur le v ivant , il montre des mouvements parfois très brusques qui font 
avancer sa portion la p lus v_entrale dans l a cavité bucca le : il se déplie 
a l ors par suite de la contraction du musc le d'enveloppe. A l a fixation , il 
arrive que l e mu sc le d ' envel oppe se contracte fortement : le muscle bul
ba i re fait a lor s saillie en avant dans l a cavit é buccale. 

1. Le bulbe pharyngien de Mesonerilla b iantennata (fi ~ 53 ) . 

La .figure représente une coupe sagittale elu bulbe pharyngien fixé 

a l ors que le muscle d'enveloppe est contracté . On distingue trois invagi

nations de l ' épithélium stoBodéal , l 'invagination médiane (inv.) étant 

équiva l ente à celle autour de laquel l e le systôme musculaire est organisé 

chez Protodrilus et Protodriloides. 

a . Le musc l e bulbaire est s itué ventralement à cette -... .. _________ _ 
invagination et s e montre formé d ' une dizaine de lamelles à deux rangée s 

de myofibrilles chacune; ces l amelles sont limit ées par l es mer11branes 

ce llulaires et sont en plus séparées par de s clo i s ons souven t difficiles 

à discerner. 

Ces lame lles musculaires correspondent indiscutablement à cel les 

que JKCERSTEN (1 942 ) et OHII (1 963 ) décrivent dans le muscle bulbaire des 

Dinophilidae . Bien que s eule une étude en microscopie é lect r onique puisse 

résoudre ce prob l ème , il semble que chaque lamelle so i t une large fibre à 

double st riation oblique , semb lab le à. celles qui constituent le muscle 

bulb E~i r e de Prot odrilus. Sur la figure 53 , le s myofibrilles'* qui tap i ssent 

le s parois de chaque lamelle sont coupées transversaler:tent; l e dessin croisé 

mentionné par JKGERSTEN et OHH ne correspondrait pas au trajet c r oisé de 

ces myofibrilles ma i s à l'obliquité des séries de filaments épa is ( bandes P. ) 

dans la double lamelle (BOULIGANP , 1966 ), comme ce l a a été mentionné à 

propos de Protodrilus . Il faut noter que la section transversa le de chaque 

myofil)rille dans ces lamelles est ici plus volumineuse que chez Pr otodri l us , 

Protodriloides et Saccoc irrus ; on peut admettre que les filaments qui 

C'Jnstituent chaque fibrille sont plus l10Libreux que chez le s troi s autres 

genres . 

'* Chaque myofibri lle correspondrait é\ un faisceau de nombreux filaments 
épais et fins. 
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Fig. 53: Coupe sagittale du bulb e pharyngien de Mesonerilla biant~nnata • 
inv.: invagination stomodéale médiane; m.b.: muscle bulbaire; 
m.e.: muscle d'enveloppe ; m.l.v.: musculature longitudinal e vent
rale; oes .: oesophage. 
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~·-1~ ~u~cle_d~e~v~l~pRe_a une structure identique à 

celle du muscle bulbaire, la direction des fibrilles étant ici longitu-
' dinale . On peut voir aisément la striation oblique dans les l amel l es de 

ce muscle . Il s ' attache sur l ' épithélium sans déterminer dans ce l u i -ci 

l ' apparition de tonofibrilles . 

~._L!_é.E_i!_h_tli_u~ présente dans l ' invagination ( inv.), 

au niveau le plus dorsa l du Emscle bulbaire, une sécrétion fortement positive 

à 1 1 APS. I 1 y a un autre type cl.e sécrétion formé de gros granul es j aune s 

(après fixation au Helly et coloration à l 1 APS); cette sécrét i on est iden

tique à celle que l ' on observe dans certaines cellu l es de la par oi oeso

phagienne . On retrouve ces dev.x types de sécrétion dans 1 1 épithélium '' au 

niveau le plus ventral du bulbe pharyngien . 

2 ~ L.e bulbe pharyt1gien de Nerilla antennata (fig . 54 ,_::t 55) . 

Comme dans le cas précédent , le bulbe est fixé en état de cont r ac -
• 1 

tion : le muscle d ' enve l oppe est for tement contracté et ie . muscle bulbaire 
1 

est repoussé vers l ' avant dans la cavité bu cca l e . 

~·-1~ ~U.§.C1e_b~l~ai_r~, p lus vo l umi neux , comporte envirc·~~ 

13 à 14 lamelles ~ chacune d' elles offr ant la section transversale plus ou 

moins oblique de nombreuses fib ri lles a l ignées . 

Les lamel l es sont sépar ées l es unes des autres par des cloisons 

mais aus si par leurs propres fibri l l es coupées ici obliquement : 

Le musc le étant particulièrement distendu ù l a pér i phérie , le s 

deux séries de myofibrilles de chaque lamelle , sont largement sépar ées 

l' une de l ' atJ.tre , alors que du c~té du umscle d ' enveloppe , les lamelle s 

sont resserrées et les deux séries de fibrilles en contact . 

~._L~ ~u~cle_d!..e~v~}~PJ2.e_e st formé de lamelles à doubl e 

striation oblique serrées les unes contre l es autres; il s'attache sur 

l ' épithélium stomodéal au n iveau des invaginations dorsale et ventrale • 

.s:_._L!_éE_i!_h~li_u!.!_~ au niveau l e plus dorsa l du bulbe est 

revêtu d ' une cuticule présentant une réaction positive à l 1 APS. On y observe 

des épaississements (non colorés à l 1APS ) qui serai ent peut-être de fortes 

tonof i brilles groupées ; ces s tructures rappellent le s stylets qui appa

raissent dans les bu lbes phary11giens des genres Nerillidium, fJerillidopsis 

et Troglochaetus . 
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Coupe r. ~gitt al e du bulbe pharyngien de Nerilla antennat a . 
bo.: bouche ; f.o.: fibros coupées obliquement; f.t.: fibre s 
coupées transversal ement; inv. : invagination médiane; rn .b.: muscl o 
bulbai re ; m.e.: muscl e d'enve loppe ; oes.: oesophage. 



Fig.55: Microphotographies d'une coupe transversale du bulbe pharyngien 
de Nerilla ant ennata , montrant partiellement, la double striation 
oblique dans le muscle bulbaire ; A: ~clairage normal ; B: contrast e 
de phase. 
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La cuticule, à ce niveau, montre d'autre part une striation croisée 

perceptible au contraste de ~hase lorsque l 1 êpaisseur de cuticule coupée 

est très faible. Une disposition croisée à angle droit des fibres de col

l agène a été décrite dans la cuticule de l ' épithélium pharyngien d ' Eulalia 

v iridis (MICHEL , 1969 ) et il es t possib l e que cette st ructure , déjà 

décrite chez le s Oligochètes, soit répandue chez le s Anné lides. 

Dans l ' épithélium stomodéal , au niveau l e plus ventral , il ne 

semble pas y avoir de tonofibrille s, contrairement à ce qu i a été décrit 

chez Protodrilus. 

3. Le bulbe pharyngien de Mesonerilla roscovita (fig . 56 ) . 

Le bulbe pharyngien de cette espèce n ' est pas contracté comme l es 

deux précédents : le muscle d 1 enveloppe ent aure entièrement le muscle 

bulbaire et sc te rmine au n iveau de l ' épiderme dors c. l de l ' invagination . 

a. Le muscle bulbaire. ' i -----------
L' aspect du muscle est diffé rent chez cette esp è~e : les fibrille s 

ne sont pas ordonnées en deux rangées r é gulière s au sein de doubles lame lle s ; 

elles paraissent plus indépendante s l es une s des autres bien qu ' alignées 

entre des cloisons ici t r ès nettes. 

L ' examen en microscop ie photonique ne permet pas d ' int erpréter 

la structure de ce muscle où les f ibrilles semblent indépendantes le s une :> 

des autres et non ordonnées selon le schéma classique en double série <\ 

striation croisée. 

SUTTCN (1957) a décrit dans le musc le bulbaire du bulbe pharyn

gien de Terebella lapidaria , des c loisons s ~ parant deux systèmes de 

fib r illes croisées ~i angle dro it. Se l on le s figures données dans le travail , 

l es fibrilles bien qu ' ordonnées en deux séries c r oisées , sont ne ttement 

séparées les une s de s autres , ce que l 1 aut eur précise d ' ailleurs : 

" In Terebella lapidaria , ti1e fi br es are not embedded in muscle 
plates such as ar c descr ibe d by JJ\GERSTErl ( 1947 ) as present in the musc le 
bulb of certain Archiannelida. It i s however conceivable t hat they have 
been derived from such p lates by the loss of the matrix in wich the fi bres 
were embeddcd " . 

Dans tous les cas étudiés j"l~squ 1 ici 1 l ' ensemble des fibrilles à 

orient at ion trzmsversale était t oujours rassemblé ventra lement à 1 1 inva gi

nation stomodéale sous forme d 1un r,msc le bulbaire. Chez Hesonerilla r os co

vita , il existe un groupe de fibr il les transversales (f. t.) , dorsa lement 

à 1 1 invagination st om.odéa l e . Par la présence de ce musc l e transversal 
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Fig. 56: Bulbe pharyngi en de Mesonerilla roscovit.a; A: coupe sagitt a l e ; 
B: coupo frontal e . 
bo.: bouche ; inv .: invagination médiane ; m .b.: mus.cle bulba i r e ; 
m.e.: muscle d'enveloppe ; f.t.: fibrill e s transvers <ll es. 
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dorsal et l a structure particulière du muscle bu lbaire, le bulbe phar yn

gien de Mesonerilla roscovita diffère nettement des bulbes des aut res 

espèces étudiées . 

~. _L~ mu~c-~e_d_~e~v~l~pE.e.!.. 

La coupe frontale ( fig . 5GB) permet de voir qu ' il enveloppe l e 

muscle bulbaire, à l ' arrière et l a t éralement , qu ' il est formé de lame lles 

à deux séries de f ibrille s , a ccolées l es unes aux autres en largeur e t en 

épaisseur, Les lamelles musculoire s sont ici nettement des fibres à double 

st riati on ob lique. 

En r ésumé, le bulbe pharyngien de s Nerillidae est organisé , to~me 

celui des Protodrilidae ,autour d ' une invagination de l' épithé lium stomo

déal; il comprend un mu scle bu lba ire l ogé ventralement à l'invaginat i on 

stomodéale et un muscle d ' enveloppe à fibrilles l ongitudinales , qui enferme 

le mus c le bu lba ire et relie l es deux l èvres de l'invagination , sa illantes 
1 

dans la cavité buccale, 

Le muscle bulbaire, sur leque 1 porte la discussion , apparaît 

formé de plusieurs lamelles à double striation obl i que empilées les une~:; 

sur les autres comme chez les Dinophilidae. 

La l ame lle musc'lllaire dans laquelle JAGERSTEN voit un type de 

cellule musculaire aberrant, 11 plate-shaped muscle ce lls wi th the contractile 

fibrils distributed in two inters ecting systems 11
1 est sans oout e du type 

à double str iat ion oblique décrit#$ che z les Polychètes, 

Il existe en effet, dans cette lame l le , une striation extrême;:1ent 

fine et cro i sée qui correspondrait à la double striation étudiée par 

BOU LIGAND dans certaines l amelle s musculaires ; el l e sera it due à l a doub l e 

obliquit é des s ~ries de filament s é pa i s dans la lamelle musculaire et non 

au croisement des myofibrilles entre e lles < e lle apparaf t sur la figure 55 . 

Cependant , il se peut que le s fibrille s a i ent un trajet non pas 

vraiment tr ansversal mais oblique, te l que JAGERSTEN l ' a représenté et 

illustré chez Dinophilus . 

Une étude en microscop i e électronique est né cessaire pour rés oudre 

cette question auss i délicate que celle de l ' exist e nce de cellules myoépi

théliales , à mon av i s l o in d ' être prouvée chez l es Archiannélides. 
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c. Gonoductes, néphridies et entéronéphridies. ============================================= 
1. Les caractères sexuels des Nerillidae. 

La disposition des gonoductes : c'est au cours de l ' étude de 

Nerillidopsis hyalina, qu'ayant remarqué dans le coelome la présence de 

nombreux spermatozotdes autour des ovocytes en vitellogenèse, j ' ai observé 

dans l e coe l ome , l 1 existence de deux paires de gonoductes dissemblables , 

ouverts à deux niveaux différents sur l a face ventrale du corps : l ' herma

phrodisme et l a disposition des spermiductes et des oviductes ont a lors 

été décrits pour l a première fois chez les deux genres voisins , Ner i llidium 

et Nerillidopsis (JOUIN, 1966 ) . 

La reche rche de ces caractères anatomiques a été étendue à tout es 

les espèces appartenant à cette famille si bien représentée à Roscoff ; un 

séjour à la Station zoologique de Naples m' a perrn.is de compléter cette 

étude comparée, par l'examen de deux espèces méditerranéennes • 

Une partie des 

un tableau (JOUIN , 1968 , 

• 1 

données acquises sur 12 espèces', .est résumée dans 
1 

p. 49) o~ est représentée la disposition des sper-

miductes et des oviductes chez cinq espèces gonochoriques et chez sept 

espèces hermaphrodites. 

Le caractère le plus frappant qui appara1t 1 concerne les oviductes : 

chez toutes les espèces étudiées, dont la taille varie de 1500 à 35 0 ~ ~ il 

n ' y a qu ' une seule paire d ' oviductes , toujours ouverts séparément au niveau 

du 8ème segment (sauf chez Nerill~). 

Au cuntraire, le nombre et l ' emplacement des spermiductes varie 

en règle générale , il n 1 y en a qu ' une paire chez les espèces les plus petite~ 

et il peut y en avoir deux paire s (Hesonerilla ) et même trois paires (Neril

la) chez l es espèces les plus grandes. Les spermiductes sont toujours situés 

en avant des oviductes . La disposition des gonoductes la plus primitive 

semble être celle des Hesone:r: illa hermaphrodites et de Neri,l)-idium troglo

chaetoides o~ spermiductes et oviductes s 1 ouvrent latéralement comme les 

néphridies qui les précèdent (JOUIN, 1968 , fig. 2 A). Nais généralement les 

spermiductes sont confluents et se rejoignent par paire au niveau d ' un 

pore médie-ventral (cas de 7 espèces sur 12 ) . 

Chez Neril l a , le s trois paires de spermiductes confluent en un 

pore média-ventra l unique. Chez Heganerilla au contraire , les spermiductes 

sont di vergent s; deux petites foss et te s eut iculaires intervenant probab l e-· 

ment l ors du dépôt du sperme sont une acquisition pdrticulière à cette espèce 
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L'ouverture des spermiductes est toujours ventrale ; celle des 

oviductes est ventrale dans tous les genres sauf chez Hesonerilla où elle est 

déplacée vers la face dorsale du Sème segment. 

Les observations ont pu ~tre étendues depuis à deux espèces plus 

rares : Micronerilla cirrata récoltée dans un sable coquillier de la baie 

de Villefranche et Troglochaetus beranecki, forme hypogée, étudiée vivante 

au cours d ' une mission faite dans l'est de la France, en collaboration avec 

des chercheurs spécialistes de la faune hypogée. 

~·-D~sEo~i!i~n_d~s_[o~o~u~t~s_c~e~ ~iEr~n~rilla_cir!a!a~ 

Cette espèce est gonochorique; chez les femelles, il existe une 

paire d'oviductes s'ouvrant ventralement sur le Sème et dernier segment du 

corps par deux orifices séparés; chez le mâle, il existe deux paires ?e 

spermiductes (comme chez les Nesonerilla de plus grande taille) dont "les 

coelomostomes se situent en arrière des parapodes 6 et 7; les orifices 

externes des spermiductes n'ont pas pu être discernés sur le vivant . 

~. _Dis~ositi2n_d~s_g2n2d~cte~ ~h~z_T~o~l~c~a~t~s_b~r~
necki. 

Les spécimens récoltés en septembre 1969 n ' étaient pas sexuellement 

mürs mais deux. paires de gonoductes étaient néanmoins visibles . Les spermi

ductes sont de minces canaux qui confluent vers la bande ciliée ventrale au 

niveau du 6ème segment : les coelomostomes bien développés , sont situés en 

arrière des parapodes du Sème segment . 

Les deux ouvertures des oviductes ont été discernées ventralement 

sur le Sème et dernier segment du corps , mais seule ia partie terminale des 

oviductes était visible. 

La disposition des deux paires de gonoductes est donc identique 

à celle des genres Nerillidium et Nerillidopsis et bien que les gonades 

n'aient pu être observées , elle permet d'affirmer que l'espèce est herma

phrodite. La parenté des genres Troglochaetus et Nerillidium jusqu ' ici 

fondée sur les caractères de la morphologie externe, est désormais fermement 

établie et son origine marine se trouve par là même confirmée. 

Au total , il y a donc ~ctuellement chez les Nerillidae, sept 

espèces gonochoriques (appartenant aux genres Nerilla , Hesonerilla, Para

nerilla , Meganerilla et Hicronerilla) et onze espèces hermaphroditesW 

appartenant aux genres Nerillidium , Troglochaetus, Nerillidopsis et Heso

nerilla ). 

(1 ) Les espèces Nerillidium renaudae et N.macro har n eum décrites de la baie 
de Saint-Vincent (Nouvelle Calédonie 
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2. Les néphridies et entéronéphridies. 

GOODRICH (1 912) décrit chez Nerilla 4 paires de néphridies ouvertçs 

dans le coelome;ce qui semblŒ réellement le cas bien qu ' il soit difficile de 

s ' assurer qu ' aucune lame cytoplasmique ne vient recouvrir le néphrostome. 

Chez Paranerilla et Mesonerilla, les néphridies sont fermées dans le coelomet 

ces protonéphridies rappellent celles que l'on rencontre chez Protodrilus, 

Ces organes de très petite taille chez les formes plus petites (Nerillidium1 

~crillidopsis et Troglochactus) n'ont pas pu ~tre ~tudiés~ 

Les entéronéphridies ont été décrites pour la première fois 

(JOUIN, 1967 ) chez Nerillidopsis hyalina, plusieurs espèces de Nerillidium, 

Heganerilla clavata, Mesonerilla armoricana et Hesonerilla biantennat~. 
/ 

Ce sont de minces canaux plaqués à la surface de l'intestin postérieur et 

pourvus diune ciliature dont les battements remontent vers l'intestin moyen 

dans lequel ils débouchent. Leur disposition permet de supposer que ce sont 

des évaginations de l'intestin moyen qui auraient un r6le excréteur impor

tant : en effet, les entéronéphridics sont situées dans la région postérieure 

du corps où s'effectue la gamétogenèse et où les néphridie~ manquent , rem

placées dans certains segments par des gonoductes, Chez plusieurs espèces , 

les ovocytes en cours de vitellogenèse leur sont accolés et il est probable 

qu 1elles interviennent dans l'élimination des déchets. Les entéronéphridies 

sont en nombre variable selon les espèces : il n'y en a que deux chez les 

espèces les plus petites et jusqu'à six chez Hesonerilla intermedia. 

Leur présence avait été ignorée jusqu'ici; mais de nombreux auteurs 

avaient remarqué 1 1 accumulation de gramües blancs dans le diaphragme qui 

sépare l ' intestin moyen de l'intestin postérieur; ces granules , présents 

chez tous les Nerillidae (sauf chez Herilla semble-t-il ), sont peut étre 

liés à 1 1 existence des entéronéphridies qui dra!t.neraient les produits de 

déchets du liquide coelomique de toute la région postérieure du corps en les 

déversant dans l ' intestin moyen en avant du diaphragme le séparant de li -in

testin postérieur. La paroi de l'intestin moyen aurait à ce niveau un rôle 

excréteur . Les entéronéphridies existent semble-t-il dans tous les genres 

de Nerillidae , mai s elles manquent chez Nerilla, où l ' élimination des 

déchets de la partie postérieure du corps est assurée par une paire de 

néphridies, postérieure aux gonoductes, chez le m~le cor:une chez la 

femelle . Le cas particulier de Nerilla constitue un argument en faveur du 

rele excréteur des entéronéphridies. 
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II. BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION. 

' A. Gonades et évolution des ovocytes chez les espèces intersti-============================================================== 
tielles. 
======= 

L 1 examen des gonades et 1 1 étude de 1 1 évolution des ovocytes ont 

été effectués parallèlement à 1 1 étude des gonoductes. Chez les Nerillidae, 

la spermatogenèse semble toujours précoce et peut débuter chez des individus 

qui n 1 ont pas encore atteint le nombre définitif de segments. 

Chez Mes onerilla biantennata et Meganerilla clavata , il y a déjà 

des spermatides dans le coelome d'individus n'ayant que 7 segments ; chez 

M. clavata, des spermatides sont formées alors que le segment qui poftera 

les spermiductes n'est pas encore apparu . 

Les gonades se situent au voisinage des parapodes dans les segments 

de la région postérieure du corps ; c'est chez les Mesonerilla hermaphrodites 

qu ' elles paraissent le plus étendues (segments 4 à 9) . Atons , qu ' i l semble 

qu'un seul segment fournisse les ovogonies , les spermatogonies prennent 

naissance dans plusieurs segments ; des cellules à différents stades de la 

spermatogenèse env.ahissent tout le corps alors que les ovocytes restent 

localisés . 

Les ovocytes en vitellogenêse sont accolés dorsalement au tube 

digestif et se portent le plus. souvent , en avant du point de naissance des 

ovogonies . De nombreux jeunes ovocytes sont présents dans le coelome , mais 

il n ' y en a très souvent qu ' un seul en vitellogenèse , deux chez les espèces 

plus grandes, et jusqu ' à quatre chez Mesonerilla intermedia. 

Chez cette espèce de grande taille (1 , 5 mm) , deux gros ovocytes 
en vitellogenèse sont plaqués 1 1 un et l ' autre de chaque c6té de l ' intestin 
postérieur , tandis que deux ovocytes plus jeunes mais déjà en vitellogenèse 
sont logés entre les parapode s et le s gros ovocytes . Après la ponte , les 
deux plus jeunes s ' accoleront à leur tour à l ' intestin postérieur , puis 
seront pondus alors que les deux larves issues des ovocytes précédents , 
sont encore portées par la mère; ainsi, les femelles de M. intermedia peu
vent porter quatre embryons sur le même segment (JCUIN , 1968 , fig. 3 A, 
p . 38 ). 

L' absorption d'ovocytes nourriciers par l ' ovocyte privilégié a 

été décrite chez Hesonerilla biantennata (JOUIN , 1968, p . 42 ) ; chez cette 

espèce , l ' oeuf reste retenu dans l ' oviducte maternel par une boule vitel

line qui correspond probablement à l ' un de ces ovocytes incomplètement 

absorbé au pele végétatif de l ' oeuf. 
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Chez toutes les espèces mésopsawniques étudiées (Ne r i llidium 

gracile , N ... troglochaetoide s 1 N. mediterraneum, N. simplex , Neri llidops i s ....,. 

hyalina , J:1esoner:illa roscovi ta , M, intermedia 1 Jvi . biantennata) à la fin 

de la vitellogenêse , la vésicule germinative de ces ovocytes coe l omi ques 

disparatt , tandis que le fuseau de raaturation se forme, généralement vers 

le centre de 1 ' ovocyte; les chromosOJïles y apparaissent disposés en méta

phase (ou début d ' anaphas e) de premi ère division mé iotique . 

Je n ' ai jamais vu , dans le coe lome , ni l'émission de globules 

polaires, ni la pénétration des spermatozoïdes , m@me chez les espèces 

hermaphrodites où les spermatozo~:des abondent autour des ovocytes . Il 

semble que 1 1 émission des deux globules polaire s , probabler,lent déclènchée 

comme cela est fréquent par la pénétration du spermatozoïde , ait lieu à 

l ' extérieur , apr ès la ponte . 

Naturation des ovocytes et fécondation semblent être externes 

chez tous les Nerillidae étudiés jusqu'ici. 

B. La gestation externe. ======================= 
Chez plusieurs l'ierillidae mésopsammiques, les oeufs restent lié s 

à la mère après la ponte et le développement larvaire s ' accomplit aussi au 

contact de la mère que les jaunes quittent lorsqu ' ils sont déjà robustes 

et pourvus de plusieurs segments sét igères . vliLKE ( 195 3 ) 1 puis SvJEDHAIŒ 

(1 959) ont , les premiers , signalé ces fait s , 

Cette gestation externe rappelle tout à fait celle de certains 

Syllidiens (GRAVIER , 192 3) , et dans l es deux cas , le terme de gestation 

externe , n ' implique pas l ' existence d ' échanges nutritifs entre la mère et 

l ' embryon. 

Chez les Nerillidae comme che z l es Syllidiens , les embryons sont , 

selon les espèces , portés sur la face ventrale ou sur la face dorsa l e de 

la mère . 

Les oviductes ayant é té dis cernés c hez les l'Terill i dae , il semble 

bien que l ' attache de 1 1 oeuf sur la mère se fasse au voisinage immédiat 

de l ' orifice de ponte : chez Nerill i di um trog l ochaetoides , H. mediterraneum, 

N. simplex et Ner i ll i dopsis hyalina , les embryons sont portés ventraler~tent 

sur l e dernier se~nent du corps , tandis que chez Mesoneril l a biantennata , 

H. fagei et 1'1: , intermedi a , l es embryons sont attaché s dorsalement sur 

l ' avant dernier segment. 
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Hesonerilla intermedia est la seule e s pèce de Nerillidae où la 
femelle présente un caractère sexuel secondaire en relation avec la ponte 
une large lame épidermique apparait dorsalement sur l e huitième segment . 
Largement décollée de la face dorsale du corps , elle semble assurer la 
protection de la progén iture attachée au-dessous et en arrière d ' elle. 

L ' attache de l' oeuf sur la mère semble se faire par des procédés 

différents selon les espèces. Chez plus ieurs espèces , c 'est un mince filament 

qui relie l'oeuf ou l' embryon à la mère et il est impossible , pour l'ins

tant, de préciser si ce filament correspond à une sécrétion adhésive 

produite lors de la ponte ou simp lement à l' enveloppe de l' oeuf , adhésive 

en un point précis. 

Chez l'1e sonerilla biantennata, l'att ache, bien visible, se _,fait 

dans l'oviducte même auquel l'oeuf reste r.etenu par une boule vitellin<: 

qui semble correspondre à un ovocyt e nourricier incomplètement absorbé. 

Cette boule vit elline n'est pas incorporée à l'embryon au cours du déve

loppement et on peut la voir sur la larve âgée à peine détachée de la mère 

(JOUIN, 1968 , P• 42,1 fig. 4 ). 

Les embryons sont fixés à la mère, soit par leur extrémité anté

rieure (cas des Hes onerilla, Hesoneril la biantennata exceptée) , soit par 

leur extrémité postérieure (cas des Nerillidium, Nerillidopsis et Mesone

r ~ lla biantennata),ce qui signifierait que l'oeuf se fixe dans le premier 

cas par le p6le animal, dans le secon4 cas par le pôle végétatif. Chez le s 

Syllidiens, les embryons sont généralement reliés à la mère par leur 

extrémité postérieure, 

Tous les Neril lidae l!tésopsamr:'l.iques ne portent pas leurs jeunes 

et la ponte n ' a pas encore pu être observée chez de s espèces comme Neso

nerilla roscovita et Nerillidiur.1 simplex qui abandonnent probablement leurs 

oeufs dans l e milieu extérieur . 

C. Ponte et fécondat ion chez Neri lla antennata et Paranerilla 
===~===~======================================~============= 

limicola. ----------------
A l~inverse des Nerillidae gestants qui ne pondent qu 1u n ou deux 

oeufs à la fois , Nerilla antennata et Paranerilla limicola déposent plu

sieurs oeufs , environ une quinzaine, dans le milieu extérieur. 

Les modalités de la ponte et de la fécondation diffèrent che z ces 

deux espèces adaptées à des conditions de vie tr ès différentes. 
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1 . Nerilla antennata , 

Il est connu depui,s longtemps que , chez cette forme ubiquiste et 

littorale , les oeufs sont enrobés à l a pont e d ' une gangue gé l at ineuse pro

tectrice , Les larves se développent sous cette e nveloppe et éc l osent sous 

forr.1.e de jeunes individus pourvus de cinq segments . 

Cependant , le processus de 1'1 .fécondation était demeuré inconnu 

et la plupart des ant eurs ava ient admis, à la suite de GOODRICH (1 9 12 ), 

que les lèvres entour ant le pore génit al m~le j ouaient le réHe d ' organe 

copv.lateur : " il est possible , mais non certain , que la fécondation est 

interne ", précisait GOODRICH , HAGAGHINI (1 964 ) ayant suivi en é l evage le 

cycle de reproduction de cette espèce , décrit la ponte et le comportèment 

des m~les qui " g li ssent lentement sur les oeufs probablement pour les 

féconder ", l 1 incertitude subsistant quant aux processus de la fécondation . 

Un examen mi nutieux de pontes fra1chement déposées m' a permis 

de discerner la présence de très nombreux spermatophores r d~ ~et ite tail l e 

sur l es oeufs et tout autour de ceux-ci. Des m~les mainten~s en élevage 

en l 1 absence de feme lles , ont également déposé des spermatophores s ur la 

paroi des godets d ' élevage . Les spermatophores sont de petites capsules 

ovo î des mesurant environ 18 ~ de l ong , portées par un petit pédoncule . 

Ceux qui sont déposés ailleurs que s ur l es pontes , montrent un pédoncule 

beaucoup plus long qui s 1 enchev~tre avec ceux des spermatophores voisins. 

Bien que de petite taille , ces spermatophores sont v i sibles à 1 ~ 

l oupe et il est étonnant que les auteurs ne l es aient pas distingués jt;_squ • 

ici. 

I 1 semble que le :-n~ le soit très vite attiré par l a ponte de la 

femell e ; une ponte ayant été fixée a l ors que la femelle y a j outait de 

nouveaux oeufs, était déjà couverte de spermatophcres . 

H~ l.es et femelles ne tardent d ' ail l eurs pas à arracher et à 

avaler les spermatophores au cours de leurs fréquentes promenades sur les 

pontes , Il est impossible de savoir pour l 1 i nstant si ce l a correspond à 

des soins donné s à la ponte , ou à une confusion fa i te avec une source de 

nourriture . Dans l ' intestin , l es sucs digestifs ne paraissent pas attaquer 

1 1 enveloppe résistante du spe rmatophore , mais l es spermatozoîdes sont 

dét r u i ts , 
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Fig. 57: A~ oeuf et spermatophore de Neri lla antennata g .p.: globules 
polaires s.: spermatophore. 

B: microphotographie de spermatophores de Nerilla antennata. 
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La figure 57 montre la taille de 1 1 oeuf ayant ~mis ses deux globule. 

polaires et du spermatophore ( il y en a généralement plusieurs sur un même 
' 

oeuf ) . Les spermatozoïdes enroulé s en spirale à l'intérieur du spermatophore 

cheminent pro bab leme nt p3.r le col jv.squ ' au c o nt act de la gangue de 1 1 oeuf 

qu ' ils pénètrent, 1nais ni ce phénomène ni la formation des pronuclei n'ont 

encore ét é étudiés . 

2 , Paranerilla limicola. 

Chez Paranerilla , la fêcondation est également externe , Il n'y a 

pas de formation de spermatophores , mais une libératio simple de paquets de 

spermatozoîdes dans le milieu ambiant au voisinage des ovocytes ; ce:_;tX-ci , 

de taille relativement petite (7 0 Il ), ne sont pas enrobés d ' u n e gangue 

protectrice épaisse et ne sont pas adhésifs , mais libres dans la vase . Les 

oeufs donnent une larve nageante mais pourvue de réserves vite ll ines grâce 

auxquelles se fait le développement . 
• 1 , 

Les différences entre ces deux modalités de pontp et de fécon-

dation sont donc extrénement nettes : Paranerilla qui vit dans l a vase 

profonde , libère ses produits génitaux dan s le milieu a mbiant où se fait la 

fécondation , ce qui correspond à une modalité de fécondation de type primi

tif ; au contraire , Nerilla , forme littorale et ubiquiste , a une ponte 

protégée dont la fécondation e s t garantie par le dépet de spermatophores 

résistants , sur la ponte elle-même , autant d'adaptations qui favorisent 

certainement cette espèce tr è s abondante . 

D. Modalités du dévelo;epement larvaire . 
===========~=======~==-======~=~~===== 

Chéz tous les Eerillidae , le développement larvaire est direct . 

En effet , quelles que soient l es modo. lités de la ponte : 

-ponte libre et trochophore nageuse (Paranerilla) , 

- ponte portée par la mère (Nerillidi um , Nerillidopsis , MesonerilJa 

ou ponte adhésive au substrat et protégée par une gangue épais se 

(Herilla ) , le déve l oppement larvaire s ' effectue toujours grâce aux réserves 

vitellines. 

La petite trochophore de Paraner illa , issue d ' un oeuf relative:1te'-1t 

pet i t (70 11 ) ne s ' alimente pas pendant sa vie de larve nageuse : 3 segment s 

l arva i res pourvus de petites soies se forment ( au bout de 7 jours à une 

température de 7° ), mais le tube digestif est encore remp l i de réserves 
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vitellines; celles-ci s ' épu i sent et le tube digestif devient fonctionnel 

au 9ême jour . On ne peut qua lifier cet te l arve de planctonique et il est 

probable que , dan s l a n ature , e lle ne s ' é loigne pas du subst r at vaseux 

auquel l ' espèce est inféodée . 

Il y a un arrét du dé v e l oppement lorsque la larve commence à 

s ' alimenter et la croissance post-larvaire ne se manifeste pas encore chez 

de s l a r ves de 1G j ours qui se nourrissent dans le milieu vaseux . 

Un ph énomène comparab l e int e r v ient chez Hesonerilla biantennata . 

Le s oeufs ( 90 ~ de diamètre ) donnent une l arve pourvue de quatre segments 

larvair es qui ne pourscüt pas sa croissance immédi atement ; cela , il est ,. 
v r a i , est probab l e me nt dO. au fait que l a l arve , encore portée par· l a mère , 

ne s ' a limente pas , a lor s que ses r éserves v itellines sont é puisées . 

Che z Hesonerilla interme dia et N, fage i, l ' oeuf , p lus gros (1 20 P 

chez M. intermedia), plus riche en v i te llus , donne une l arve pourvue de 

5 se~œnts larva ires ; le s r éserves vite llines n ' é tant pas é~~isées , un 

' sixième segment apparaft rapideJrtent chez l es deux espèces 1 où les l a rves 

sont plus robustes que ce lles de rvr . biantennata , lors qu' elles quitt ent l a 

mère , 

Le déve l oppement appara!t plus condensé chez M, intermedia que 
chez M. biantennat a , et à plus forte r ais on que chez Paranerilla limicol~ 
ce l a se traduit au n i veau du par apode par l e fait que , chez H. int e rme dia , 
l es soies sont d 1 emb l ée des so i es composées identique s à ce l1es de l ' a dulte , 
a lors que chez l es autres espèces , l es prem i è re s soies apparues , capilla ires 
e t denticulées , sont de s so i es l arvaires remp lacées ensuite par de s so i e s 
composées définitives. 

Chez Nerilla antennata , l ' oeuf vo lumineux (1 00 ~ ) donne une. l arve 

pourvue de 5 segments larvaires à l ' éclosion . 

MAGAGNI NI précise qu ' à 19° 1 l e j eune éc l8t 6 jours apr ès l a ponte 
et que la matur it é sexuelle est atte int e environ un mo i s après l ' éc l osion 
dans ses condi ti ons d ' é l e v age . 

Cette série d ' e xemples montre que l a richesse en vit e llus de l ' oeuf 

int erv ient sur le nombre de segments l a rvaires et auss i sur l a croissance 

post-larva ire. Un a rr@t de l a croissance se produit peut-@tre dans t ,ms 

l es c a s , au moment où le jeune , t ota lement dépourvu de réserves vitellines , 

commence à s ' alimenter . 
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Discussion. ========== 
Le développement direct est général chez les Nerillidae mais il 

est évident que la Trochophor e nageuse de Paranerilla représente un déve

l oppement de type dilaté qui peut se manifester gr8ce aux conditions de 

vie de cette espèce , alors que le développe ment de Nerilla , bien prot égé 

et condensé , traduit une adaptation qui fav orise le maintien de cette 

espèce dans la zone litt orale. 

L 1 acqv.isition d ' oeufs ri ches en vitel lus , à développement direct , 

apparaît comme un caract ;~re évo lué ; on peut imaginer pour le s Nerillidae , l a 

forme primitive dont l'oeuf serait plus pauvre en vitellus et plus pe,tit 
/ 

que chez Paranerilla 1 o~ la trochophore nageus e s 1 al~nenterait à un stade 

précoce : ce serait une larve voisine de la trochophore de Protodrilus , 

menant une vie pélagique active à la recherche de sa nourriture et dans 

laquelle aucun segment ne serait fo:nmé ent re pro stomium et pygidium . 

Cette larve donnerait, à la métamorphose , un j eune rampant dont 
1 

la zone de croissance prépygidiale resterait active plus longtemp s qu ' elle 

ne l ' est actuellement; corrélativement , l'apparition de la maturité sexuelle 

serait plus tardive qu'elle ne l ' e s t chez les f o rmes actuelles o~ des 

spermatides sont dé j à formées dans l e coelome d ' in.dividus quj_ n ' ont que 7 

segments (au lieu de 9 ) . 

En effet , il n ' est pas i nvra isemblable que c hez les Nerillidae 

actuels , le petit nombre de se gments d-d.. à l ' arr~t de l a croissance prf~py

gidiale soit en re lat ion avec l ' apparition préco ce de la mat uri té sexue llc 

un exemple particulièrement spectaculaire d 'une telle corrélation est 

fourni par Dinoph ilus, genre chez lequel l' accoup l ement a lieu dès l ' éclo

sion, le m8le très petit étant déjà fonctionne l. 

RESUHE ET CONQ).~USI ONS. 

Les faits nouveaux suivants sont à retenir en ce qui concerne 

l ' anatomie des Nerillidae et 1 3. biologie de la reproduction : 

1 . Les bulbes phar yng iens des Nerillidae et des Dinophilidae 

présentent , comme JAGERSTEN 1 1 3. souligné , une grande ressemblance : le 

muscle bulbaire y est formé de lan1el les musculaires empilées et séparées 

l es unes des autres par des clo isons . Chaque é l ément muscula i re est une 

lamelle à double striation oblique 1 de m~me type ·.)robablement que chez 
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les Polychètes et les Oligochètes; contrairement à ce que pense J AGERSTE!f , 

cette cellule Inusculaire ne serait pas d'un type aberrant dans sa structure , 

mais se rattacherait à un type classique chez l es Annélides. 

La ressemblance <p.ü apparaît entre l es bulbes pharyngiens de s 

Nerillidae et des Dinophilidae ne prouve rien, à elle seule, quant à la 

parenté de ces dev.x fami lles : un orsrane tout à fait comparable, clans son 

organisation comme dans sa structure 1 a êté décrit chez un Polychète Térê

bellidae (SUTTON , 1957) . 

L'organisation générale des bu l bes pharynqiens diffère totalement 

chez Protodrilu~, Protodriloicle~ et chez le s Nerilliclae; au point de vue cle 

la structure, la lamelle à double striation oblique des Ner illiclae, ~eu 

volumineuse, est formée de fibr illes plus grosses que celles du bulbe 

pharyngien de Prot odri lus, 

Il semble que , par ailleurs , on ne puisse tenir pour définitivement 

acquise l'existence de cellules myoépithéliales dans le bu~b~ pharyngien 
1 

des Archiannélides, telle que J.Î';GERSTEN et OHN l'ont révéJ;ée , les caractères 

de ces cellules étant à la limite de l'observation en microscopie optique. 

2. L'étude des animaux sexuellement m~rs a montré l'existence de 

1 1 hermaphrodisme chez de no1nbreux Nerillidae ; la disposition des gonoductes 

a été précisée pour 13 espèces dont 9 sont hermaphrodites. 

3. Le s Nerillidae ont un oeuf riche en vitellus qui, dans tous 

les cas ét udiés, est pondu, bloqué en métaphase ou anaphase de première 

division méiotique, 

L ' oeuf des Nerillidae paraît doué de propriétés adhésives parti

culières : chez plusieurs formes mésopsamm iques , il reste attaché à la 

mère au voisinage inuaédiat de l ' orif i ce de ponte. l'lais le processus d ' a t

tache de l' oeuf est encore inconnu dans la plupart des cas; chez Nesonerilla 

biantennata , il est très particulier, l'oeuf étant retenu à l ' orifice de 

ponte par une boule vitelline paraissant correspondre à un ovocyte nourricier 

incomplètement incorporé à l' ovocyte privilégié. ï1esoner illa intermedia, 

pourvue d ' une élytre épidermique dorsale largement soulevée au-dessus des 

embryons , est l'esp èce qui réalise avec le plus de perfect i on la protection 

de sa nombreuse progéniture . Chez Nerilla , la ponte collée au substrat , est 

enveloppée d ' une gangue gélatineuse épaisse; chez Pa~anerilla au contraire 

l ' oeuf est émis librement dans le milieu extérieur, et n ' est pas adhésif, 

ce qui semble correspondre à un caractère primitif. 
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4. La fécondation est elle-m~me de type primitif chez Paranerill~; 

le mâle dépose des paquets de spermatozo5:des au voisinage des ovocytes dans 

la vase. 
1 

Chez Nerilla, le mâle d€fpose des spermatophores ovo5:des et 

résistants, tr ès petits (20 11), mais abondants, directement sur la ponte 

de la femelle, ce qui représente une adaptation avantageuse de l'espèce 

aux candit ions de vie de la zone littorale. 

Le comportement des animaux qui circulent fréquemment sur 1es 

oeufs et arrachent les spermat ophores, qu 1 ils avalent, montre que 1 peut-Ot r e _, 

ils n'abandonnent pas totalement leur ponte. 

5. L*oeuf, plus ou moins riche et volumineux, donne une larve qui 

possède cinq segments larvaires (Nerilla antennata~ Mesonerill.a inter~edia, 

M. f~gei), quatre segments larvaires (Nerillidopsis hyalina et Mesonerilla 

biantennata) ou encore trois segments larvaires (Paranerilla et Nerillidium). 

La croissance post-larvaire porte le nombre total de segments de 

1 1 adulte à neuf (Nerilla, Mesonerilla), huit (Nerillidium,, Nerillidopsis) ou 

sept (Paranerilla) : elle correspond à la différenciation de quatre segments 

chez les différents genres et de cinq segments chez Nerillidium et Mesone

rilla biantennata. Chez plusieurs espèces de Nerillidium et en particulier 

chez N. mediterraneum, le dernier se~nent formé reste rudimentaire et semble 

réduit à son r~le de segment porteur des orifices de ponte et de l'embryon. 

L'apparition précoce de la maturité sexuelle entraînerait chez 

les Nerillidae, l 1 arr~t de l'activité de la zone de croissance prépygidi~l~l 

de sorte que chez ces Polychètes remarquablement petites, la zone prépygi

diale ne fournit en général que quatre segments post-larvaires,alors que 

cinq segments larvaires peuvent d 1 emblée être formés à la fin du dévelop-

pement embryonnaire. Ces caractères entraînant la petite taille des anin~ aux, 

auraient favorisé les formes qui les ont acquis dans la conquête des esp2ces 

interstitiels marins. 

La ressemblance morphologique et anatomique que 1 1 on observe entre 

les genres Troglochaetus et Nerillidium semble indiquer que ces formes n'ont 

pas changé depuis le Tertiaire, époque où Troglochaetus aurait gagné le 

domaine des eaux souterraines littorales à partir des rivages marins; il 

serait en effet surprenant que d'importantes modif ications aient pu se 

produire d'une manière identique pour des formes totalement isolées vivant, 

les unes en eaux douces, les autres en milieu marin. Comme 1 1 a souligné 

LELAMARE-DEB OUTTEVILLE (1960) 1 le milieu interstitiel apparaît comme un 

milieu conservateur. 
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C 0 N C 1 U S I 0 N S G E N E R A 1 E S 

Cette étude, qui porte sur la biologie de deux .familles d 1Archi

annélides interstitielles; n 1 aborde pas le problème de la recherche de 

leurs affinités avec les autres Polychètes. Ces liens sont difficiles à 

trouver pour ces formes de petite taille, très adaptées au milieu inter

stitiel et les travaux anatomiques sont encore trop peu nombreux pour 

permettre d'établir des comparaisons valables. 

Mais il n 1 est pas possible d'admettre l'opinion récente de 

HERMANS (19 69 ) selon laquelle les cinq familles d'Archiannélides : Polygor

diidae, Protodrilidae, Saccocirridae, Dinophilidae et Nerillidae, consti

tuent un groupe monophylétique. On peut,au contraire, admettre les 

points suivants 

1) les Archiannélides constituent un ensemble hétérogène de cinq 

familles qui ne sont pas parentes entre elles; 

2 ) ces familles dérivent probablement des différentes familles 

de Polychètes mais ces liens sont encore tout à fait inconnus; 

3) une évolution régressive se manifeste souvent chez ces 

.formes interstitielles. 
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L'évolution régressive est un fait constaté chez certaines 

espèces plus que chez d'autre s , à l'intérieur du méme genre. Elle corres

pond sans doute à une limitation dans la croissance de ces espèces qui 

serait dépendante de facteurs internes (par exemple métabolisme et acti

vité mitotique faible ). Certains organes édifiés par un petit nombre de 

cellules ne dépassent pas un niveau de structure qui correspond à celui 

d 1un stade larvaire de taille comparable chez les autres Polychètes. 

La position du système nerveux inclus dans l'épiderme chez les 

Archiannélides est certainement liée à la petite taille du corps et à la 

structure particulièrement simple de sa paroi ( absence de muscles cir'cu

laires, faible développement de la musculature longitudinale et oblique, 

absence de parapodes chez les Protodrilidae)• 

La bande ciliée ventrale qui appara~t chez les larves de 

Protodrilidae et de Nerillidae ,comme chez toute trochophqre · de Polychète, 

est un caractère qui se maintient chez les Archiannélides àdultes : cette 

ciliature joue un rtne locomoteur important et représente une adaptation 

au milieu interstitiel. 

Admettre avec HERMANS (1 969 ) que les Archiannélides ne sont ni 

primitives, ni secondairement régressées, mais sont des Polychètes diemblée 

adaptées à la vie interstitielle, est une solution qui a le mérite d'être 

simple; elle ne s ' oppose pas à l'hypothèse d 1une diversité dans les souches . 
au départ, ni à l'évolution régressive ultérieure dans l'adaptation de 

certaines formes aux espaces habitable s les plus petits . 
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