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INTRODUCTTION

La notion d'Archiannélide est née a une époque ou les problémes
de phylogénie des Invertébrés étaient passionnément discutés. HATSCHEK
utilise le premier ce terme en 1878 dans un mémoire sur le développement
des Annélides, Les recherches sur les développements larvaires visaient
a élucider les parentés phylogéniques, beaucoup d'auteurs considérant
avec HAECKEL que "l'ontogénie est la récapitulation abrégée et rapide
de la phylogénie'", La reconstitution des types ancestraux hypothétiques)
la recherche des caractéres primitifs chez les organismes tentaient
dfétablir des liens entre embranchements. Les premiéres Archiannélides
connues, dépourvues de parapodes et de soies (Polxgordius et Protodrilus)
et d'aspect franchement néoténique (Dinthilus) ont doﬁc‘suscité a cette

époque l'intérét de nombreux zoologistes.,

HATSCHEK (1880) distingue les Archiannélides dépourvues de

soies (Protodrilus, Polygordius) des Archichétopodes sétigéres

(saccocirrus Bobretzky 1871 et quelques genres de la famille des
Opheliidae); dans ce schéma, les Archichétopodes établiraient le lien
entre les Chétopodes et les Archiannélides. Dans sa monographie de
Polygordius, FRAIPONT (1887) reprend 1'interprétation de HATSCHEX :

il établit d'autre part que deux types de métamorphose se rencontrent
chez Polygordius : une métamorphose progressive ol toutes les parties
larvaires s'incorporent a la forme adulte et une métamorphose "“catas-

trophique" ou se produit un rejet des organes larvaires,

Les deux auteurs reconnaissent en Protodrilus un genre plus
primitif que Polygordius, l'existence d'une gouttiére ciliée ventrale
le long du corps, d'une ciliature métamérique, d'un systéme nerveux
simple et 1ié a 1'épiderme, apparaissant comme autant de caractéres

primitifs.

Le genre Dinophilus Schmidt 1848, de trés petite taille,
d'abord rattaché aux Turbellariés, puis rapproché des Rotiféres, fft

ensuite regardé comme une Annélide néoténique. Le rapprochement avec



-

les Archiannélides suggéré par plusieurs auteurs a été établi par HARMER
(1889) sur les bases d'une étude anatomique.
GOODRICH, en 1901, remarque la présence d'ampoules tentacu-

laires céphaliques chez Saccocirrus et Protodrilus et suggére une

parenté entre ces deux genres; 1l'absence de soies chez Protodrilus est
due, selon GOODRICH, a une régression secondaire. Au contraire, SALENSKY
(1907) pense que la simplicité d'organisation de Polygordius et de
Protodrilus, est primitive tandis que celle de Dinophilus, secondairement
acquise, fait de ce genre un Polychéte dégénéré;

En 1908, paraft la monographie de PIERANTONI sur Protodrilus.
Comme GOODRICI, l'auteur voit une parenté étroite entre Saccocirrus et
Protodrilus et considére l'absence de soies chez Protodrilus comme ie
résultat d'une régression., Pour PIERANTONI, la complexité d'organisation
de Protodrilus ne permet pas de l'interpréter comme un genre primitif;
par ailleurs, l'auteur juge illogique et non naturel le groupe des
Archiannélides. ,

GOODRICH (1912), dans un travail approfondi consacré a

Nerilla antennata Schmidt 1848; décide d'inclure ce genre, considéré

jusqutalors comme un Polychéte aberrant, dans le groupe des Archianné-
lides; il stappuie pour cela sur plusieurs caractéres anatomiques

commungs & Nerilla, Protodrilus et Dinophilus, notamment la présence

d'une bande ciliée ventrale et d'un bulbe pharyngien musculeux,
caractéres que de BEAUCHAMP (1911) avait déja soulignés,

GOODRICH voit dans 1l'ensemble des Archiannélides trois séries
régressives dérivant d'un anc@tre 'chaetopode" commun :

~ Chaetogordius (1) et Polygordius

- Saccocirrus et Protodrilus

(2)

HEIDER (1922), dans une mise au point sur les Archiannélides,

- lerilla, Dinophilus et Histriobdella

reprend le m@&me schéma, reconnaissant dans ce groupe trois familles :

(1) Chaetogordius Moore 19C4 : genre hypothétique qui n'a jamais été
retrouvé,

(2) Histriobdella Van Beneden : petite forme ectoparasite actuellement
rattachée aux Euniciens (Mesnil et Caullery,1922),
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Polygordiidae, Saccocirridae et Nerillidae. A cet auteur revient le
mérite dl'avoir rapproché du genre Nerilla une trés petite annélide

d'eau douce,; cavernicole : Troglochaetus Delachaux 1921,

Un an plus tard,, REMANE entreprend 1'étude de la faune inter=-
stitielle des sables marins et découvre plusieurs espéces et genres
nouveaux d'Archiannélides,

L'intérét de l'auteur, d'abord centré sur la morphologie,
la systématique et 1l'écologie, sloriente dans les années qui suivent
vers une synthése deg faits découverts sur la faune mésopsammique, De
l'ensemble de ses observations, REMANE (1933 et 1952) dégage les
caractéres adaptatifs de cette faune en s'appuyant sur de nombreux
exemples souvent puisés parmi les Archiannélides,

Ce groupe est alors composé de cing familles (HEMPELMANN;
1931 et REMANE, 1932) : Polygordiidae, Saccocirridae, Protodrilidae,
Nerillidae et Dinophilidae, les deux derniéres comprenant désormais
chacune, gréce aux récentes découvertes de REMANE, plusieurs genres
distincts. D'aprés cet auteur, les Archiannélides sont un ensemble
artificiel de familles non pas primitives, mais plut6t secondairement
régressées,

JEGERSTEN (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, Saccocirridaexet Nerillidae, qui
auraient, selon lui, une origine commune sans pour autant former un
groupe monophylétique homogeéne,

Lt*élément de base qui constitue le muscle bulbaire est une
cellule musculaire discofdale avec des fibrilles distribuées en deux
systémes croisés et fonctionnant indépendamment 1'un de 1l'autre.

JEGERSTEN décrit d'autre part des cellules myoépithéliales
dans le bulbe pharyngien de Protodrilus.

OHM (1963) a contribué & 1'étude des bulbes pharyngiens des
Archiannélides en examinant d!autres genres de Dinophilidae et a
confirmé ll'existence de muscles d'origine épithéliale chez quatre
espéces de Dinophilidae.

En 1952, JAGERSTEN publi un important travail sur la morpho-
logie, le développement larvaire et la biologie de Protodrilus, basé

sur 1l'étude de quatre espéces nouvelles du Gullmar-Fjord. L'auteur

¥ famille réunissant selons certains auteurs Saccocirrus et Protodrilus.




met en évidence l'importance des caractéres sexuels des individus mlles
dans la systématique de ce genre, mais ne reprend pas 1l'étude des
néphridies pour lesquelles, les observations et les conclusions de GOO-
DRICH (1931) divergent fortement de celles de PIERANTONI (1908),
Récemment, par une étude d'anatomie comparée de Polygordius
et d'Armandia (Opheliidae), C. HERMANS (196@) renforce 1l'hypothése
émise par les anciens auteurs, Mac INTOSH, GIARD et FRAIPONT, d'une
parenté entre les Polygordiidae et les Opheliidaec . HERMANS (1969)
cependant renonce a trancher cette délicate question et souligne que
les affinités de Polygordius ne sont pas plus fortes avec les Ophe-
liidae qu'avec les Protodrilidae. Selon HERMANS, le groupe des Archi-
annélides composé de cing familles forme, en dépit de différences =
morphologiques importantes, une unité taxonomique valable et doit &tre

considéré comme un ordre dans la classe des Polychétes.

Ainsi, c'est essentiellement aux mémoires précités que sont
limitées nos connaissances sur l'anatomie comparée des’Aychiannélides.
Elles ne permettent pas, & l'heure actuelle, d'élucider ni 1l'origine,
ni les liens phylétiques de ces familles dont certaines sont tres
adaptées a la vie interstitielle,

Cependant, plusieurs auteurs spéculent encore sur la position
et 1l'origine de ce groupe. DALES (1962) tente de réorganiser la classi-
fication des Polychétes en utilisant comme critéres la morphologie du
pharynx et des néphridies; pour cet auteur, les Archiannélides formant
un ensemble hétérogéne, peuvent néanmoins &tre considérés comme des
survivants spécialisés d'une souche annélidienne ancestrale, en raison
de leur bulbe pharyngien ventral.

Pour REMANE (1963), au contraire, certaines formes simples
actuelles, telles que les Archiannélides, sont des formes régressées et
non primitives.

Selon HERMANS (op. cit,) 4, les caractéres dits primitifs
chez les Archiannélides, correspondent en fait a des adaptations; pour
cet auteur, les Archiannélides ne sont ni primitives, ni régressées mais

sont des Polychétes primitivement adaptées a la vie interstitielle,

I1 faut souligner surtout que ces discussions ne sont pas basées
a 1l'heure actuelle sur des études d'anatomie comparée suffisamment appro=
fondies et que les conclusions des auteurs sont souvent trop générales

et hétives,



PLAN DU TRAVAIL

Au cours de recherches sur la faune interstitielle de la zone
intertidale & Roscoff, SWEDMARK (1954), étudiant le développement lar-

vaire de P, symbioticus, découvre chez cette espéce un développement

benthique tout a fait différent de ce qui était connu alors chez
Protodrilus. L'hypothése que, dans ce genre, les espéces pouvaient Cixo
adaptées dans leur développement larvaire, aux conditions particulidics
de la zone des marées, fut le point de départ de mon travail,
Parallélement & 1l'étude des développements larvaires des”
Protodrilidae, j'ai été amenée a réviser ltensemble des espéces et a
entreprendre pour cela une étude morphologique approfondie,

La découverte, a Roscoff, de P, chaetifer Remane 1926 fut un

élément particuliérement intéressant : 1l'étude de cette espéce; la seule

a posséder des soies, m'a amenée a 1l'isoler, avec P. symbioticus, des

autres espéces du genre et a créer pour elles un genre nouveau : Proto-
driloides Jouiw (9€6 .,

En plus des caractéres morphologiques et anatomiques, le
développement benthique des larves issues de gros ovocytes sont des
particularités propres a ce genre nouveau.

Au contraire, les espéces du genre Protodrilus ont toutes un
développement pélagique et loin d!'étre particuliéres a la zone des marées.
les différentes espéces de Protodrilus présentes a Roscoff, se sont
révélées semblables a celles de Méditerranée ou du Gullmar-Fjord; ler—
répartition géographique relativement large, a pu &tre confirmée lors
de séjours dans ces deux régions.

Une révision des espéces s'est alors imposée, afin de rétablin
les données anatomiques souvent erronées dans la monographie de PIERAN-
TONI (1908) et de révéler éventuellement des synonymies entre especcs
décrites de régions géographiquement éloignées.

Par ailleurs, une étude d'anatomie comparée portant notammont
sur les bulbes pharyngiens, a été envisagée chez les deux genres

Protodrilus et Protodriloides.
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La premiére partie de ce travail sur les Protodrilidae compren=
dra donc quatre chapitres : le premier est consacré a une étude morpho--
logique et systématique de’ onze espéces du genre Protodrilus; le deuxiéme

consacré au genre Protodriloides correspond a 1l'étude qui en a &té publiée

(JOUIN, 1966); les troisiéme et quatriéme chapitres sont consacrés respec-
tivement a l'anatomie comparée et aux développements larvaires des deux

genres,

La deuxiéme partie de ce travail porte sur une autre famille
d'Archiannélides, les Nerillidae, famille homogéne et bien diversifiée

qui compte aujourd!'hui 10 genres et 26 espéces.

Cette famille est née avec les recherches sur la faune iater-
stitielle puisqutavant les travaux de REMAIE, seul le genre Nerilla
Schmidt 1848 était connu; cependant, DELACHAUX (1921) avait trouvé dans
les sables d'une grotte en Suisse, une trés petite Annélide d'eau douce :
Troglochaetus que HEIDER (1922) a, par la suite, adjoint a Nerilla dans
la m&me famille, En 1926, REMANE découvrait le genre Nerillidium, le
troisiéme de la famille ¢ elle en compte actuellement 10, la majorité
d'entre eux étant de découverte récente puisque 4 genrés.nouveaux et
10 espéces ont été décrits depuis 1960, '

Toutes les observations counsacrées a ces formes de petite taille
ne dépassaient pas 1'étape purement morphologique et systématique, bien
que le genre Nerilla ait fait 1l'objet, dés 1912, d'une étude anatomique
approfondie,

Ctest au cours d'un travail fait en collaboration avec B,
SWEDMARK sur un ncuveau genre récolté dans la vase profonde a Kristi-
neberg, que les Herillidae nous sont apparues comme un matériel trés
favorable a l'observation de 1 'anatomie interne sur le vivant.

J'ai alors entrepris une étude comparée des différents genres :
chez ces formes de trés petite taille (350p a 1I5mm), la simple obser..
vation de 1l'organisation interne sur le vivant m'a permis de préciser
plusieurs points concernant 1l'anatomie et la biolcgie de la reproduction.

Sept des neuf genres marins ont ainsi pu étre étudiés; restnit

le genre Troglochaetus forme hypogée dont beaucoup d'auteurs s'accordent

a reconnaftre l'origine marine et dont 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 récemment d'étudier,vivant,ce genre et de compléter 1'étude

comparée entreprise sur les Nerillidae.
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Les trois principaux travaux publiés sur cette famille (JOUIN,
196§, 1967, 1968) sont inclus dans cette deuxiéme partie, qui comportera
par ailleurs un chapitre consacré a l'anatomie des bulbes pharyngiens.

Les nouvelles données acquises récemment sur Troglochaetus et Microne-

rilla seront incorporés a ll'ensemble,

Les Protodrilidae et les Nerillidae marins étudiés dans ce
travail ont été récoltés dans la Manche a Roscoff, dans le Skagerrak
(GUllmar~F jord) & Kristineberg-Fiskebfckskil et en Méditerranée, a
Naples et & Banyuls principalement

Les représentants de ces deux familles sont tous inféodés au

milieu mésopsammique; sauf une Nerillidae, Paranerilla, qui vit dans la

/

vase profonde du Gul Imar-F jord;

\

Le genre Troglochaetus a été recherché dans le cours souter-

(1)

la Moselle et de la SaBne),

rain des rivieéres de l'est de la France (réseaux hydrographiques de

1., LES RECOLTES,

Dans chacune des régions marines précitées, les sables immergés
ont été récoltés par dragages a des profondeurs allant de 5 a 60 m. Dans
la région de kosooff, j'ai également récolté les sables de plusieurs
localités de l'intertidal; aux environs de Banyuls, j'ai récolté sur
certaines plages, les sables uituée en arriére de la zone de déferlement,
immergés sous 30 a 60 cm, d'eau, et les sables de la zone souterraine
littorale,

Avant orienté mon travail vers 1l'étude de la morphologie et
du développement des espéces, le but des récoltes était d'obtenir le plus
grand nombre possible dfindividus. Dans la zone des marées a Roscoff,

les meilleurs résultats étaient acquis en prélevant le sédiment de

(1) Pour atteindre le cours d!'eau qui double en profondeur le 1lit des
riviéres, des pompages ont été effectués dans les riviéres a travers
le sédiment, a 1ltaide d'un tube d'acier, jusqu'@ des profondeurs
de 60 cm. & 1 m.



surface (immergé sous quelques cm, d'eau ou emmergé) sur 2 & 5 cm,
d'épaisseur, en certains points de la zone intertidale, établis apraés
prospection,

La récolte des larves de Protodrilus : dans les mers sans marées,
il est possible d'obtenir les larves &gées de Protodrilus par des péches
de plancton tout a fait littoral., A Banyuls, j'ai ainsi récolté a l'aide
d'un petit filet a phytoplancton trafné le long du rivage, les larves des
espéces inféodées aux sables de cette zone, Cette méthode utilisée a
1'Etang de Salses par exemple, m'a fourni une trés grande quantité de

larves plus ou moins proches de la métamorphose,

2, L'EXTRACTION DE LA FAUNE,

a, Pour &tre trife et étudife vivante, cette faune interstitielle,
souvent trés adhésive, doit &tre séparée du sédiment aprés une anesthésie
douce de quelques minutes : un mélange a parties égales de solution de
chlorure de magnésium a 7% et d'eau de mer suffit a endormir momentanément
la faune qui, perdant alors toute faculté adhésive, se Tlaisse entrafner
dans le mélange liquide par un brassage modéré du sédiment \1), On filtre
le liquide contenant la faune en suspension sur une soie a bluter; celle-ci
aussit8t retournée dans l'eau de mer d'une bofte de Pétri libére la faune
qui se réveille en quelques secondes, Lgs animaux sont alors en parfait
état et préts a &tre triés a la loupe binoculaire,

b. Pour obtenir des individus m&les et femelles destinés a €tre mis
en é&levage, j'ail procédé comme ci-dessus, mais en opérant un brassage dans
l'eau de mer pure sans aucune trace de chlorure de magnésium. Pour les
sables trés riches, on peut aussi simplement trier & la loupe le sédiment
avec sa faune. La méthode de UHLIG (1964) (méthode & la glace), permet
également d'obtenir des spécimens en bon état,

c. Ces méthodes classiques ont été inefficaces pour une espéce
F. chaetifer,en raison de son comportement particulier : longue et
mince, vivant dans un sédiment moyen, plut6t fin, cette espéce ne se
détache que lentement et difficilement des grains de sable autour des-
quels le corps s'enroule, lors d'un brassage du sédiment. J'ai utilisé
une autre méthode de tri basée sur le comportement de 1l'espéce
Au fond d'une cuvette d'eau de mer, 100 cc de sable & trier
environ sont déposés sur une soie a bluter a maille de 0,5 mm. Par
tamisage dans ll'eau, on recueille sur la soie les grains les plus gros
et les individus recherchés enroculés sur cux-mémes et agglomérés a
plusieurs grains de sable, Le tri a la loupe est ensuite facilité, la
majorité des grains ayant été éliminée,

)/ ew

(1) I1 importe de ne pas brasser en une fois un trop grand volume de
sable dans un volume liquide insuffisant : une égale proportion est
mauvaise et provoque l'écrasament des animaux entre les grains, Il
faut un volume liquide au moins double de celui du sédiment pour
extraire les Archiannélides (et autres animaux fragiles coruie par
exemple les Microparasellides) en parfait état,



3. LES METHODES D!ETUDE,

Pour 1'étude de cette faune, les meilleurs résultats sont
donnés par l'examen sur le vivant : 1) & la loupe : le comportement des
différentes espices (notamment des Protodrilidae) fournit des données
précieuses; 2) au microscope ciliature, néphridies et coelomoductes
notamment ne peuvent &tre étudiés que sur le vivant,

Pour 1'étude histologique, les fixateurs classiques ont été
utilisés : Bouin, Halmi, Zenker, Helly et Fleming.

Les montages in toto, apreés coloration par le bleu de tolui-
dine ou le carmin aluné, sont également utiles, notamment dans 1'étude,
chez Protodrilug, de la répartition des glandes épidermiques et des
glandes salivaires, ces derniéres n'étant pas toujours visibles sur le
vivant, Pour les Nerillidae, les colorations in toto ont permis de -
préciser certaines étapes de 1l'ovogenése,
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HISTORIQUE,

Le genre Protodrilus a été créé par HATSCHEK en 1880 pour une
nouvelle espéce récoltée prés de Messine dans une lagune saumltre

P, leuckarti, Ce genre compte d'emblée trois espéces, car HATSCHEXK lui

attribue, a Juste titre, deux espéces rangées jusqu'alors dans le genre

Polygordius : P, flavocapitatus (Uljanin) 1877 décrite de la baie de

Sébastopol et P, schneideri (Langerhans) 1880 décrite de Madére.

Ce n'est que beaucoup plus tard que deux autres espéces nou-

velles sont décrites : P, hypoleucus Armenante 1903 vivant dans le sable

a Amphioxus de la baie de Naples et P, spongioides Pierantoni 1903

trouvée dans un aquarium d'eau douce & Naples et dont l'origine est
demeurée inconnue Jjusqu'a nos jours,

En 1904, GIARD décrit P. symbioticus découverte dans les

sables de la zone des marées a Ambleteuse.

PIERANTONI (1906) découvre chez Protodrilus l'existence de
glandes salivaires, accolées a la partie antérieure du tube digestif et
confondues Jusque la avec les ovaires, En 1908, cet auteur publie une
monographie trés compléte sur ce genre : diX espéces au total sont
recensées, dont trois nouvelles, dans ce travail accompli a Naples.

REMANE, en 1926, découvre dans la baie de XKiel, P. chaetifer,

espéce nouvelle extrémement intéressante car la seule du genre a posséder
des soies; l'auteur signale également quatre espéces déja connues de
la Méditerranée et de la Mer Noire.

Onze espéces de Protodrilus sont citées par FAUVEL en 1927
dans la Faune de France.

Etudiant les néphridies, les conduits génitaux et la repro-

duction de P, flavocapitatus, GOODRICII (1931) affirme que ce genre n'est

pas hermaphrodite comme le pensait PIERANTONI : les individus interprétés
comme tels ne sont que des femelles fécondées, Bien qu'il n'y ait pas
d'organes copulateurs, GOCDRICH pense qu'il y a un processus de copulation

chez P. flavocapitatus, dans lequel interviendraient certaines glandes

dorsales des femelles,
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En 1940, JAGERSTEN décrit une nouvelle espece % P, rubropha-

ryngeus trés voisine de P, flavocapitatus; 1l'auteur étudie la merphologie

des larves au cours du développement et s'intéresse au déterminisme de la
métamorphose, Il démontre qu'un facteur inconnu, présent sur les grains de
sable ou vit la population adulte, induit la métamorphose des larves '"mOres)

Les Archiannélides sont découvertes en 1944 dans 1'Océan Indien,
a Madras, par AIYAR et ALIKUNHI qui décrivent deux espéces nouvelles de

Protodrilus vivant dans la zone intertidale ! P, pierantonii et P.indicus.

Sur les c8tes du Brésil, une nouvelle espéce est décrite :
P, corderoi Du Bois REYMOND MARCUS (1948).

JAGERSTEN (1952) publie un travail sur la morphologie, le
développement larvaire et la biologie de Protodrilus ou quatre espéées nov-
velles de la cbte atlantique de la Suéde sont décrites et ou 1lt'importance
systématique des caractéres sexuels des individus m8les est soulignée.
Ltauteur découvre llexistence de spermatophores et le processus de trans-

mission du sperme chez P. rubropharyngeus, et donne d'autre part une ¢&tude

détaillée de la larve pélagique trés spécialisée de Protodrilus.
En 1953, GERLACH décrit une nouvelle espéce de la zone souter-—
raine littorale de la Méditerranée : P, pardii, tandis que WIESER (1957)

retrouve P, chaetifer dans les plages de la cbBte pacifique de 1!'Amérique

du Nord et décrit une nouvelle espéce : P, flabelliger,

En 1954, SWEDMARK étudie a Roscoff Protodrilus symbioticus et

découvre un développement totalement benthique chez cette espéce pourvue
de gros ovocytes, Il suppose que ce type de développement sans phase
larvaire pélagique favorise le maintien de cette espéce a des niveaux
relativement élevés de la zone intertidale.

Un développement de méme type est décrit chez P, chaetifer

(JOUIN, 1962); 1'étroite parenté et lloriginalité de ces deux espéces
sont établies par une étude morphologique comparée et justifient la

création d'un deuxicéme genre : Protodriloides Jouin 1966,

Récemment, GRAY (1965, 1966, 1967), dans une série de publi-
cations, donne les résultats d'études expérimentales précises sur 1'in-
fluence des différents facteurs écologiques sur les individus adultes de
Protodrilus, L'auteur a en particulier démontré 1!'influence attractive

du film bactérien présent sur les grains de sable,



KIRSTEUER (1966) crée P, minutus, nouvelle espéce de la Mer
Rouge, ce qui porte alors a 2C le nombre total d'espéces décrites jus-
qu'ici dans le genre Protodrilus.

La liste chronologique des espéces s'établit ainsi au début

de ce travail
*

P. leuckarti Hatschek 1880 génotype

* p, purpureus (Schneider) 1868

flavocapitatus (Uljanin) 1877

. _schneideri (Langerhans) 1880

hypoleucus Armenante 1903

. spongioides Pierantoni 1903

YoM 1 je Y e

symbioticus Giard 1904 --3> transféré dans le genre Protodri-
loides Jouin 1966

P. oculifer Pierantoni 1908

P: hatscheki Pierantoni 1908

P. sphaerulatus Pierantoni 1908 ,

¥OK X X

P. chaetifer Remane 1926 --3% transféré dans le genre Protodriloides
Jouin 1966

rubropharyngeus Jdgersten 1940

pierantonii Aiyar et Alikunhi 1944

indicus Aiyar et Alikunhi 1944

adhaerens J8gersten 1952

ciliatus J#gersten 1952

bahusiensis JHgersten 1952

P.
P
P
P. corderoi Marcus d. B.R. 1948
P
P,
P,
Py

robustus Jdgersten 1952
P, pardii Gerlach 1953
P, flabelliger Wieser 1957

P, minutus Kirsteuer 1966
¥ . . . P .
espeéces qui sont revues dans le présent travail,

I1 v a donc, dans l1l'histoire des travaux sur Protodrilus,

plusieurs orientations de recherche qui reflétent en partie 1l'esprit

et les préoccupations de la recherche zoologique de leur temps., Dans

une toute premiére période, la phylogénie de ces formes aberrantes fOt
envisagée a travers les premicres études morphologiques et systématiques.

Puis REMANE, traitant de l'ensemble de la faune interstitielle, démontra
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pour de nombreux groupes les diverses adaptations biologiques au milieu,
JAGERSTEN (1940) se pencha le premier sur le probléme du déterminisme
de la métamorphose des larves de Protodrilus et démontra 1'existence,
dans la nature, d'un facteur attractif inconnu, présent sur les grains
de sable. GRAY (op. cit.,), reprenant récemment cette idée, réussit a
préciser expérimentalement 1l'influence de divers facteurs écologiques
et prouva le rb6le attractif du film bactérien présent sur les grains de
sable, Il semble d'autre part (GRAY, 196§) que le grégarisme observé
soit df & 1l'attraction exercée sur les individus d'une population par
leurs propres sécrétions déposées dans le sédiment,

Les recherches morphologiquesy systématiques et anatomiques
sont de tout temps indispensables : le genre Protodrilus est cosmopolite
et depuis que des travaux sur la faune interstitielle ont été entrepris
un peu partout dans le monde, de nombreuses espéces ont été décrites
malheureusement souvent d'une fagon incompléte; ce qui encombre la litté-
rature d'espéces incertaines, Il était nécessaire de faire une révision
du plus grand nombre possible d‘espéces en apportant des\précisions sur
les espéces incomplétement décrites et en relevant les éventuelles syno~
nymies,

D'autre part, les données anatomiques nouvelles, ainsi que
1tétude des développements larvaires, pourront aider & une meilleure

compréhension de l'évolutioﬁea;s affinités de cette famille,

RAPPEL DES CARACTERES GENERAUX DES DEUX GENRES,

La famille des Protodrilidae comprend actuellement deux genres
dont voici les principaux caractéres ¢

Genre Protodrilus,

Corps cylindrique, filiforme, sans parapodes ni soies, géné-
ralement dépigmenté et de petite taille ¢ 2 & 15 mm, de long pour une
largeur variant selon les espéces de 70 & 300 p, Le nombre de segments
compris entre téte et pygidium varie entre 20 et 70 selon les espéces,
La téte porte antérieurement deux tentacules céphaliques, pourvus chacun
d'un canal interne, généralement deux statocystes et parfois deux yeux,
ainsi que deux organes nucaux,., L'extrémité pygidiale se termine par deux
ou trois lobes adhésifs, La locomotion s'effectueg principalement par

glissement sur la bande ciliée médio-ventrale,
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Dans la partie postérieure de la cavité buccale, avance un
bulbe pharyngien musculeux pourvu d'une piéce masticatrice située en
face des débouchés de glandes salivaires; celles-ci bordent 1l'intestin
antérieur sur plusieurs segments. L'oesophage ne dépasse pas le premier
segment, Les sexes sont séparés : les individus mAles possédent une a
cing paires de spermiductes, qui débouchent dans des sillons épidermiques
latéraux, ciliés et bordés de glandes (organes latéraux). Les spermato-
zoides sont flagellés et pénctrent a travers le tégument des femelles
Jusqu'au coelome : la fécondation est interne, Les oeufs, peu volumineux,
donnent des larves trochophores pélagiques qui, parvenues au terme de leur

croissance, se métamorphosent au contact du sédiment en jeunes, rampants.,

Genre Protodriloides,

Corps filiforme, aplati ventralement, atteignant 2 a 13 mm. de
long pour 80 a 140 p de large. Le nombre de segments compris entre téte
et pygidium varie entre 20 et 50, L'épiderme, recouvert, d'une cuticule
relativement épaisse, est riche en cellules vacuolaires hyalines souvent
colorées en Jjaune-vert., La téte, effilée a l'avant, se prolonge par deux
tentacules céphaliques pleins, Il n'y a pas d'yeux pigmentaires, pas de
statocystes; les organes nucaux sont peu développés, L'extrémité pygidiale
se termine par deux lobes adhésifs. La locomotion s'effectue par glissement
sur une bande ciliée médio-ventrale, mais surtout par élongations et
contractions successives de la musculature longitudinale.

Le bulbe pharyngien, saillant dans la cavité buccale, est peu
développé et ne posséde pas de piéce masticatrice; il n'y a pas de glandes
salivaires. L'oesophage s'étend sur plusieurs segments. Les sexes sont
séparés : les mlles possddent autant de spermiductes qu'il y a de segments
fertiles; il n'y a pas d'organes latéraux et les spermatozoides sont
dépourvus de flagelles. La fécondation est externe; les femelles pondent
des oeufs volumineux qutelles enveloppent dans un cocon transparent, Le
développement est benthique et les jeunes qui sortent du cocon sont déja

trés semblables aux adultes.
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!. MORPIOLOGIE ET SYSTEMATIQUE DES ESPECES DU GENRE PROTODRILUS.

Protodrilus leuckarti Hatschek 1880,

Localité type : Méditerranée (Messine) : rivage du Lac salé de Pantano
(Hatschek 1880).

Autres localités : -~ Cote atlantique de 1'Amérique du Nord : intertidal
de Branford (Ruebush 1939) - incertain - (1)
- Méditerranée (Banyuls) : étang de Salses et Grau
Saint Ange (Gerlach 1953), étang de Canet (PETITdaFaune
marine des Pyrénées Orientales, Annélides Polychétes, 1963 ;.
(Naples) : Porto Paone (P.J-S.

Boaden, 1965) (1)

Introduction,
Depuis le travail approfondi par lequel HATSCHEK (1880) crée
a la fois cette espéce et le genre Protodrilus, quelques précisions

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

d'aprés une étude des spécimens immatures provenant de la localité
type, Il n'ajoute que peu de choses a 1l'étude détaillée de HATSCHEX,
corrigeant essentiellement la confusion faite par ce dernier, entre
gonades et glandes salivaires. |

Bien que cette espéce ait été la premiére du genre a &tre
morphologiquement bien connue, les individus sexuellement mlrs n'étaiott
pas décrits jusqu'ici et je me suis attachée a combler cette lacunc.,

P, leuckarti, par l'ensemble de sa morphologie et par sa

ciliature, s'apparente si étroitement a P, ciliatus J#gersten 1952,
que seuls les caractéres spécifiques des animaux sexuellement mlrs
pouvaient confirmer la validité de ces deux espéces. L'étude qui en 1
été faite dénontre a posteriori que ces espéces sont effectivement

A

distinctes et que JAGERSTEN a créé a juste titre l'espéce P, ciliatus,

(1) P. leuckarti est probablement une espéce d'eaux saumitres; il me
paralt vraisemblable que RUEBUSCH et BOADEN ont eu a faire plutdt
a 1l'espéce P, ciliatus Jdgersten 1952, espéce morphologiquement
trés semblable a P. leuckarti (cf. page 24).
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Les observations qui suivent ont été effectuées sur des
spécimens récoltés au sud de 1l'étang de Salses (Point 1 Aviation de
la carte, voir AX 1956, p. 169), au mois d'avril, Dans le sable moyen
qui se trouve & une dizaine de métres de la digue, sous 40 cm d'eau

environ, P, leuckarti forme a cette époque de 1l'année des populations

denses dans lesquelles tous les stades du cycle vital de 1l'espéce
sont présents., En effet, dans le sédiment vivent les adultes méles et
femelles, les individus immatures et les jeunes depuis le stade qui
suit la métamorphose; dans l'eau, on peut récolter, & l'aide d'un
filet a plancton, les larves &gées, plus ou moins proches de la méta-—
morphose., La salinité de lteau de cet étang varie de 16 & 12%, (AX,

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

figure 19.

Morphologie externe.

Forme générale et dimensions du corps : les animaux mlrs

récoltés a 1l'étang de Salses mesurent environ 4 & 5 mm et comptent
alors environ 35 segments; cependant, la croissance de ces spécimens
n'est pas tefminée, la zone de croissance prépygidiale étant visi-
blement active, La largeur maximum du corps est de 0,15 mm,

Ces dimensions sont donc légérement supérieures a celles que
donnent HATSCHEK et PIERANTONI (3 & 4 mm de long et 0,11 & 0,12 mm de
large).

Les animaux sont dépigmentés; seule la région du bulbe pha~
ryngien montre une légére teinte rose.

La segmentation n'est pas trés marquée et le dénombrement
des segments est malaisé, sauf dans la région fertile des individus
m&les, ol la disposition des faisceaux de spermatozoides indique
nettement les limites des différents segments.

L'aspect général du corps et les dimensions rappellent
P, ciliatus J4gersten (op. cit.) et P, affinis Jouin (1968) : comme
chez ces deux espéces, des couronnes ciliées métamériques sont visibles

sur les animaux vivants observés a la loupe.



La région antérieure, dépourvue d'yeux et de taches pigmen-

taires, est tout a fait conforme a la description de HATSCHEK ; en
particulier, sous l'épiderme dorsal, a ltavant du cerveau, les stato-
cystes paraissent souvent morcelés (fig. 1 A).

Les tentaculeslcéphaliques, moyennement longs, atteignent
environ 550p de long, c'est-a-dire la fin du 2éme segment lorsqu'ils

sont rabattus vers l'arriére,

La ciliature générale est bien développée et assez semblable

a celle de P. ciliatus : la ciliature segmentaire compte deux couronnes
transversales, plus fournies ici ventralement que dorsalement ol elles
sont interrompues., Les deux couronnes sont situées, dans chaque seg-
ment, a peu prés au milieu des moitiés antérieure et postérieure., Des
touffes de cils sensoriels,paires, sont présentes sur chaque segment,
notamment latéralement au niveau de la deuxiéme couronne. De plus,

chez les méles, sur la face dorsale des 7 premiers segments du corps,
on observe deux groupes symétriques de trés longs cils sensoriels

(751 environ) agglutinés entre eux.

Les glandes épidermiques : les glandes bacillaires sont nom-—

breuses mais beaucoup moins abondantes cependant que chez P. ciliatus.
Eparses dans 1l'épiderme, elles semblent plus denses le long d'une ligne
médio-dorsale; sur les c8tés du corps et vers la face ventrale, des
glandes a petits granules, semblables aux glandes muqueuses décrites
par JKGERSTEN, prédominent nettement.,

Les deux lobes pygidiaux ne présentent pas de particularités

A

notables et sont conformes a la description de ltauteur,

Morphologie interne,

En arriére de la cavité buccale et du bulbe pharyngien,
1l'oesophage se termine & la limite des segments 1 et 2, Les glandes
salivaires bordent ll'intestin dans les 8 ou 9 premiers segments, comme

le signale PIERANTONI, Les dissépiments sont difficiles a voir dans 1la

région antérieure et le dénombrement des segments ne peut se faire que
gré&ce a la ciliature segmentaire externe ou mieux)grace aux néphridies.

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

ce sont des protonéphridies dont 1l'ampoule initiale, plongeant dans le
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Fige 1 ¢ P, leuckarti : —A: vue dorsale de la région antérieure (glandes
épidermiques non représentées) s =B: vue dorsale des segments 14
a 17 chez un d. Table des légendes p. 87,

Fige 2 ¢ P, leuckarti : néphridies dessinées sur le vivant ;3 en B: un
aspect peu courant de 1l'ampoule vibratile, Table des légendes
Pe 87
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coelome, est ici assez lérge et pourvue d'une vingtaine de cils au
moins formant vers l'arriére une flamme vibratile (1). En arriére de
1tampoule 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 se contracter., De nombreuses
inclusions jaune-vert entourent la partie terminale du canal néphridien.
Le pore néphridien s'ouvre a l'extérieur latéralement a peu prés au
milieu du segment, entre les deux couronnes ciliées segmentaires, Les
néphridies sont donc différentes de la description qu'en donne HATSCHEX
qui ment ionne des néphridies ouvertes dans le coelome et pourvues d'un

court flagelle vibratile.

Les animaux sexuellement mQrs,

ey s s 2 e

La période de reproduction de cette espéce semble effective~
ment limitée au printemps comme le signalent HATSCHEK et PIERANTONI.
Au cours de 1'été (aofit-septembre), je n'ai rencontré a Salses aucun

spécimen mir,

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

spermatozofides est le 12éme segment, En avant de celui-ci, le coelome

A

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

Les m&les de P, leuckarti sont trés caractéristiques et

présentent une particularité remarquable dans la disposition des organes
latéraux.

Clest au milieu du segment 9, juste aprés les pores néphri-
diens de la 9éme paire de néphridies, que débutent les sillons épider-
miques ciliés et glandulaires, qui s'étendent latéralement sans
interruption sur les segments suivants jusqu'au 16éme segment : a ce
niveau, les deux sillons ciliés latéraux remontent dorsalement out ils
se rejoignent (£ig.1B). Cet arc cilié s'accompagne d'un épaississement
dorsal de 1l'épiderme sur le 16éme segment, trés visible méme a un faible

grossissement, Aprés cette boucle dorsale, la ciliature se prolonge sur

(1) Jtai observé sur une néphridie quelques fins prolongements (proba-
blement des cils) insérés sur lampoule initiale et plongeant
directement dans le coelome (fig, 2 B),



le début du segment 17 en une petite bande ciliée médio-dorsale.
Cette disposition originale n'a, jusqu'ici, jamais été observée
chez Protodrilus.

Dans les sillons ciliée des segments 9 a 12, on observe des
bordures glandulaires discontinues d'un segment & 1l'autre : de nombreu-
ses petites glandes serrées les unes contre les autres et alignées sur
trois rangées paralléles, débouchent perpendiculairement & 1l'épiderme
dans le fond des sillons ciliés. Ces glandes sont moins abondantes
dans les segments 13 a 16 et manquent totalement au niveau de la.

bande ciliée dorsale du segment 17.

I1 vy a quatre pairesde spermiductes dont les entonnoirs coelo-

miques sont situés dans les segments 12 & 15; il arrive qu'il y ait

une paire de spermiductes supplémentaire dans le segment 11. Le débouché
externe de la derniére paire de spermiductesest bien yisible sur le
segment 16, En avant des spermiductes, on compte douze paires de
néphridies; elles réapparaissent dés le 16éme segment et sont régulic-
rement présentes jusqu'a la fin du corps, sauf dans les 4 derniers
segments,

Les individus femelles sont également bien caractérisés chez

cette espéce. Chez les femelles, les glandes salivaires occupent les
8 premiers segments; le coelome des segments 9, 10 et 11 contient,
comme chez les méles, de grosses granulations. Le premier segment
fertile est également le 12éme ¢ il y a, par segment fertile, environ
huit & dix oeufs mesurant & peu preés 50U de diamétre.

I1 existe toujours, chez les femelles de P, leuckarti, de

petites fossettes ciliées latérales et paires sur les segments 10 on

11 jusqu'au segment 15. Les sillons ciliés sont d'abord trés courts
et discontinus sur les segments 10 a 12, puis deviennent contigus sur
les segments 13 .2 15 (fig. 3). Ces sillons ressemblent aux organes
latéraux des mé&les 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 a l1l'apparition de la sexualité,
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Ces sillons maﬁquent habituellement chez les femelles de
Protodrilus; cependant, j'ai noté & Roscoff, sur certains spécimens
femelles de P, ciliatus, la présence de fossettes ciliées latérales,
sur les segments 8 a 14, tout a fait comparables & ceux des femelles

de P, leuckarti, Mais alors que ce caractére paralt &tre exceptionnel

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

Pour le moment, aucun fait ne permet de préciser le rfle des

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

comparables aux "organes dorsaux" décrits en premier chez les femelles

de P, flavocapitatus par SALENSKY (1907) et PIERANTONI (op. cit.) et

retrouvés chez P, rubropharyngeus par JAGERSTEN (op. cit.). Les organes

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

(1)

chaque segment fertile (seuls les 3 a 5 premiers seQMents fertiles
\

ciliés et glandulaires impairs, situés sur la face dorsale de
n'en ont pas); ils récoltent les spermatophores qui se fixent a leur
niveau et se vident ensuite de leur contenu dans le coelome. Ces organec
glandulaires dorsaux ntexistent pas chez les autres espéces du genre
et on admet que les paquets de spermatozofdes déposés sur les grains
de sable, pénétrent dans le corps des femelles par la peau et gagnent
la cavité coelomique la plus proche en traversant l'épiderme, la
couche de muscles longitudinaux et la pariétopleure. Ainsi, chez la
plupart des espéces de Protodrilus, il n'y a pas, a la surface du
corps des femelles, de point préférentiel pour la pénétration des
spermatozoides,

Chez P, leuckarti, comme chez toutes les espéces de Proto-

drilus, la fécondation est donc interne et on voit toujours des
paquets de spermatozoides groupés en faisceaux, ou au contraire épars,
dans le coelome des segments fertiles des individus femelles.

Dans les différents segments fertiles, un grand nombre d'cv~
cytes de mé&me taille est au méme stade de maturation; chez les
femelles prétes a pondre, on distingue nettement dans les oeufs les
deux pronuclei cbte a c8te,

(1) D'aprés PIERANTONI, les organes dorsaux ne sont pas ciliés.,

D'aprés GOODRICH (1931) et JAGERSTEN (op.cit.), ils seraient a la
fois ciliés et glandulaires,



En résumé, les individus sexuellement mlrs de cette espece
présentent des caractéres tout a fait originaux : les méles possédeut
un sillon cilié dorsal reliant l'extrémité des sillons ciliés latéraux.
caractére que l'on ne retrouve chez aucune autre espéce actuellemcn®
connue., Il est probable qu'une telle disposition est en relation avcec
un processus particulier d'émission et de transfert du sperme, mais
cela n'a pas encore pu &tre observé. La présence d'organes latéraux

ciliés, chez les femelles de P, leuckarti, est également un caractérc

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

Ainsi, 1'examen des caractéres des individus sexuellement mirs confiric

que ces deux espéces sont distinctes mais cependant réellement affines.
Un diagramme (fig. 3) regroupe les caractéres essentiels decs

individus sexuellement mlrs des trois especes : P. leutkarti, P, cilia-

tus et P, affinis,

Comportement et locomotion,
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Les individus de P, leuckarti semblent trés grégaires :

placés dans une bofte de Pétri, adultes et jeunes restent groupés et
presque immobiles, a l'abri d'une lumiére trop vive, sous quelques
grains de sable., Par ailleurs, la locomotion ne différe pas de celle

des autres espéces de dimensions voisines,

Longueur : 4 a 5 mm; largeur : 0,15 mm; nombre de segments :
5 environ, Corps légérement rose au niveau du bulbe pharyngien,
incolore par ailleurs. Tentacules céphaliques de longueur moyenne,
atteignant vers ltarriére le 2éme segment. A l'avant du prostomiun,
deux statocystes assez rapprochés l'un de l'autre et souvent morcelés.
Pygidium terminé par deux lobes adhésifg, Ciliature segmentairc bien,
développée : deux couronnes transversales par segment, interrompues
dorsalement. Les glandes salivaires occupent les 8 premiers segments
chez les femelles et les 9 premiers chez les m&les. La région fertile

débute au niveau du 12éme segment., Chez les méles, quatre paires de
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spermiductes dont les coelomostomes sont dans les segments 12 a 15; les
organes latéraux s'étendent sur les segments 9 a 16, se rejoignent
dorsalement sur ce segment et se prolongent en une bande ciliée médio-
-dorsale jusqu'au milieu du segment 17. Chez les femelles, il existe
des fossettes ciliées latérales sur les segments 10 a 15, Il vy a huit

a dix oeufs par segment, Maturité sexuelle en avril,

Protodrilus ciliatus J¥gersten 1952,

Localité type : Shagerrak,Gullmar-Fjord (Fiskeb#ckskil) : Bonden
(-3 a -5m) (J4gersten 1952),

Autres _localités : - Gullmar-F jord (Fiskeb#ckskil) : Kramkistesund

o mmn mase  hees  waes  Geam o s

(=1 & =2 m) et "Bondhalet" (-1 m) (JHgersten'1952),

- Manche (Roscoff) : médio-littoral inférieur & du
chenal de 1'Ile Verte et gdel'Ile Callot (Jouin 1968).

- Méditerranée (Naples) s Cinito (=5 m), Cap Posil-

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

Cette espéce, décrite des sables du Gullmar-Fjord, est abon-
dante dans des sables terrigénes grossiers de la zone intertidale de
Roscoff (courbe granulométrique du sédiment ; figure %;) ainsi qu'a
Naples ol, bien qu'abondante dans certaines localités, elle n'a pas
été signalée jusqu'ici; cette espéce est donc nouvelle pour la Médi-
terranée.

Cependant, BOADEN (1965) signale en cing points de la Baie
de Porto Paone l'espéce P, leuckarti : or si 1l'on en juge seulement
par les caractéres généraux de la morphologie externe, ces deux espeéces
peuvent &tre aisément confondues et seuls les caracteres spécifiques
des animaux sexuellement mlrs permettent une détermination exacte
(voir fig. 3). De plus, P. leuckarti semble &tre inféodée aux eaux
saumltres, Dans les sables dragués a Porto Pacne et dans la 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 a l'une de ces deux derniéres espéces et non a
P, leuckarti,.
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Dans les divers points de sa répartition géographique,
P, ciliatus, caractérisée par l'abondance des glandes bacillaires dans
1'épiderme et par sa ciliature, est conforme & la description de
JAGERSTEN (1). Les animaﬁx sexuellement mlrs se rencontrent toute
1'année a Roscoff; ils étaient présents a Naples lors des récoltes
(mars-avril). Les glandes salivaires, étendues, atteignent les seg-
ments fertiles et coexistent dans plusieurs segments avec les gonades
chez les femelles, les glandes salivaires occupent le plus souvent les
19 premiers segments, les ovaires apparaissant dés le segment 12, Chez
les mé@les, elles ne s'étendent que dans les 10 ou 12 premiers segments,
le premier segment fertile étant le 11éme.

Chez les mf&les, les néphridies des segments 12 a 15 sont
remplacées par quatre paires de spermiductes, disposition signalée par
JAGERSTEH; les organes latéraux sont également conformes & la descrip-

tion de ltauteur.

el e T ] \

Longueur : 5 a 7 mm; largeur : 0,15 a 0,17 mm; nombre de
segments : 45 a 50, Corps teinté de rouge clair au niveau du bulbe
pharyngien, incolore par ailleurs, Tentacules céphaliques atteignant
vers l'arriére le 3éme segment., A l'avant du prostomium, deux stato-
cystes assez rapprochés 1'un de ltautre, non morcelés., Deux lobes
pygidiaux adhésifs. Ciliature segmentaire bien développée : sur chaque
segment, deux couronnes transversales et une troisiéme postériesure et
discontinue, L'épiderme contient de trés nombreuses glandes bacil-
laires., Les glandes salivaires peuvent occuper les 10-12 premiers
segmants chez les mlles et les 18-20 premiers chez les femelles. La
région fertile débute au 11éme segment chez les & et au 12éme chez les
?. Chez les m&les, il y a quatre paires de spermiductes dans les
segments 11 & 14; les organes latéraux s'étendent sur les segments 7 &
15. Les femelles ont généralement six a huit oeufs par segment fertile,

Maturité sexuelle : toute lftannée & Roscoff.

(1) I1 faut cependant souligner qu'il y a chez cette espéce, en plus
des deux couronnes ciliées transversales décrites par JAGERSTEN sur
chaque segment, une troisiéme couronne postérieure, petite et dis-
continue il est vrai, mais plus nette que ne le dit JAGERSTEN (1952
P. 441) qui mentionne seulement des touffes ciliées ventro-latéra-
les,



Protodrilus affinis Jouin 1968 (1)

Localité type ¢ Manche (Roscoff) : Bloscon (- 10m) (Jouin 1968).

Autres localités_: - Manche (Roscoff) : Terenez (-~ 5m).
~ Gullmar-Fjord (Fiskeb#ckskil) : Gunnarskidr (- 13m).
~ liéditerranée (Naples) : Cinito (- 5m) et Porto

Paone (- 5m).

Cette espéce ressemble beaucoup & premiére vue a P, ciliatus
Jdgersten; elle en différe cependant par plusieurs caractéres morpho-
logiques dont le plus apparent concerne 1ltaspect des glandes épider-—
miques., D'autre part, la période de reproduction a Roscoff est, pour
P, affinis)limitée a quelques mois (février a avril) alors que pour
P, ciliatus elle s'étend sur toute 1l'année, Enfin, contrairement a

\
P, ciliatus, cette espéce ne colonise pas la zone intertidale & Roscoff,

Morphologie externe,
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Forme générale et dimensions du corps ¢ cette espéce mesure

4=5 mm de long pour un nombre total de segments dépassant rarement 36,
L'extrémité antérieure, élargie au niveau du bulbe pharyngien, atteint
en largeur 0,16 mm; le reste du corps mesure dans la région stérile
0,12 mm et dans la région. fertile 0,16 mm de large.

La forme générale de la té&te rappelle P, ciliatus : les or-
ganes nucaux sont arrondis, largement ciliés et moins latéraux que ceux
de P, ciliatus; des glandes épidermiques ayant une pigmentation jaune
sont associées a leur ciliature.

Deux statocystes ronds, peu éloignés 1l'un de l1l'autre, sont
logés dans 1'extrémité antérieure de la té€te entre les deux tentacules
céphaliques; ceux-ci sont longs, atteignant, lorsqutils sont dirigés

(1) Diagnose préliminaire dans la Faune marine de Roscoff "Annélides",
1968, p. 10,



vers l'arriére, la fin du 5éme segment, soit une longueur de 900
environ, Il n'y a pas dl'yeux., Les animaux présentent une légére colo-

ration rose dans la région du bulbe pharyngien,

La ciliature est bien développée sur ltensemble du corps,

notamment la ciliature segmentaire qui, en vue dorsale, est ici

formée de deux couronnes transversales, l'une située prés du dissé-
piment antérieur, l'autre un peu en arriére du milieu du segment;
ainsi les couronnes ciliées sont toutes a peu prés équidistantes entre
elles, le long du corps. Sur la face ventrale, la ciliature est formée
de nombreuses petites touffes éparses sur toute la longueur d'un
segment (fig.4 ).

La face dorsale de la téte porte plusieurs bandes ciliées
discontinues : juste en arriére des organes nucaux se trouvent plu-
sieurs cils sensoriels robustes, puis dans la région du bulbe pharyn-
gien plusieurs couronnes, généralement trois, dont la plus postérieurc

seule paraft continue,

f

Les glandes épidermiques sont trés abondantes dans le tégu-

ment de cette espéce et appartiennent a quatre catlgories différentes
(fig. 4) 2

- les plus apparentes et les plus nombreuses sont des
glandes de forme irréguliére, remplies de grains ovoides. Elles
débouchent a la surface de 1l'épiderme et sont souvent disposées en
rangées transversales sur la face dorsale des différents segments.
Elles s'étendent jusque sur les lobes pygidiaux. Les grains de sécré-
tion ressemblent a ceux des glandes du cocon des femelles de P. adhae-

rens et de Protodriloides mais ici ces glandes sont présentes méme

dans 1l'épiderme des mlles et les femelles ne forment pas de cocon
autour de leur ponte; elles ne sont donc pas identiques aux glandes
du cocon, Par contre, elles sont probablement identiques a une caté-
gorie de glandes signalée chez P, robustus (JAGERSTEN 1952, p. 449).

~ Les glandes bacillaires sont peu abondantes et de
forme souvent allongée.

~ Une troisiéme catégorie de cellules glandulaires paraft
correspondre, par sa forme irréguliére et boursouflée et son aspect

vacuolaire, a des cellules glandulaires vidées de leur sécrétion,
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Fig. 3 : Diagrammes résumant les caractéres sexuels (organes latéraux et
spermiductes chez les d), l'extension des glandes salivaires et
celle de la région fertile du corps. Organes latéraux et spermi--
ductes ne sont représentés que du cbté gauche, Table des légendes
Pe 87,

sop.

////////,,/ ,

N \‘ \‘\\\
\,\\ “ U \\\\\\\\ N
i) )

)\\)\\3\»\\\\\\\ »3\\\%3\ \\\\\\\\\\
)

Fig. 4 : Glandes épidermiques et ciliature de P, affinis (dessin sur le
v1vant) s vue latéro-ventrale d'un segment (1imité par les fFlérhe-’
Table des légendes pa 87
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- Enfin, sur la face ventrale du corps, et en particuiier
' pPs, p
le long du sillon ventral, il existe, comme chez toutes les espeéces, des
g ! ) 1
glandes muqueuses & contenu granuleux : elles sont souvent plus denscs
dans les 10 premiers segments du corps.
Ainsi, P, affinis différe nettement de P, ciliatus par les
Y S PoSS. Aot e sy
glandes épidermiques : les glandes les plus abondantes sont ici les
glandes & gros granules ovofides alors que chez P, ciliatus, ce sont

les glandes bacillaires,

Les deux lobes pygidiaux adhésifs portent plusieurs cils

sensoriels raides.

Comme chez P, ciliatus et P, leuckarti, les digssépiments et

A

les glandes salivaires sont difficiles a discerner dans la région

antérieure., Les glandes salivaires s'!'étendent le plus souvent Jusqu'au
segment 17, mais s'arrétenc parfois au 12éme segment; de toute fagon,
elles peuvent coexister dans quelques segments (deux a cinq) avec les
gonades, chez les animaux sexuellement mfrs,

Les néphridies sont semblables a celles de P, ciliatus et

P, leuckarti.

Les animaux sexuellement mfirs,

Les mlles : la région fertile débute au segment 12.

Les organes latéraux s'étendent sur les segments 8 a 16
sous forme de sillons ciliés continus bordés de glandes et précédés
dans le segment 7 par une petite fossette ciliée isolée, arrondie et
bordée de glandes, Il y a quatre paires de spermiductes dont les
coelomostomes sont visibles dans les segments 12 a 15,

L'aspect des organes latéraux et le nombre de spermiductes

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

décalage d'un segment vers ltarriére dans 1'emplacement de la gonade
et la position des quatre paires de spermiductes chez P, affinis,

comme d'ailleurs chez P, leuckarti., Ces observations sont résumées

dans la figure %,
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Les femelles : la région fertile débute au 10éme ou 12é&me

segment, Les trois dernicrs segments sont stériles comme chez les
males. Les ovocytes, au nombre de six & huit par segment, mesurent,
a ltapproche de la ponte, environ 50 a 55p de diamétre. Pas plus que

chez les deux espcces voisines, P, ciliatus et P, leuckarti, on ne

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

JAGERSTEN décrit pour P, rubropharyngeus.
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Longueur : 4-5 mm; largeur : 0,12 a 0,14—mm; nombre de seg-
ments : 30-36. Corps teinté de rose au niveau du bulbe pharyngien.
Pigmentation jaune au niveau des organes nucaux. Tentacules cépha-
liques longs atteignant la fin du segment 5. A l'avant du prostomium,

(
deux statocystes assez rapprochés 1l'un de 1'autre. Ciliature segmen-
taire bien développée : deux couronnes ciliées par segment, Glandes
épidermiques abondantes, comprenant principalement des glandes a gros
grains ovoides et des glandes bacillaires. Les glandes salivaires
occupent les 12 ou 17 premiers segments, La région fertile débute
généralement au 12éme segment dans les deux sexes., I1 y a quatre paires
de spermiductes chez les m&les, dans les segments 12 a 15. Les organes
latéraux s'étendent sur les segments 7 a 16, Les femelles ont six a
huit oeufs par segment fertile., MHaturité sexuelle : février a avril a

Roscoff,

Protodrilus oculifer Pierantoni 19208, Synonyme : P, bahusiensis Jdger-

sten 1952,

Localité type : Méditerranée (Waples) : sable & Amphioxus de Posillipo

(Pierantoni 1908).

Autres localités : - Gullmar-Fjord (Lysekil) : Hall® (- 15-20 m) et

ae e man  was mea e ek e

Bonden : sable & Amphioxus (JHgersten 1952); Gunnarsk#r(-13n).

- Manche (Roscoff) : Bloscon (- 10m) et Terenez (-5m)
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Ile Callot : horizon inférieur de la zone intertidale (Jouin
1968).

~ Méditerranée : 1) Naples : sable & Amphioxus d:
Casamicciola (- 10m); Pietra Salata (- 10m);

2) Villefranche : sable a Amphioxus
de la Baie (- 9m); 3) Banyuls : Le Racou (- 4m), sa-
ble a Amphioxus; également dans les sables toujours immerges
de certaines plages a quelques métres du rivage en arriére du

ressac : Argelés, Le Canet, Le Troc,

Cette espéce est caractéristique des sables grossiers géné.-

ralement toujours immergés.

Pour 1'étude et 1l'identification de cette espéce, je me suis
appuyée bien plus sur le travail de JAGERSTEN (1952) qbi donne de

P. bahusiensis une description compléte, que sur celui de PIERANTONI

(1908) entaché dl'erreurs en ce gui concerne 1'anatomie des mfles de
P. oculifer.

J'ai mentionné cette espéce sous le nom de P, bahusiensis

Jdgersten 1952 dans le fascicule "Annélides'" de la Faune de Roscoff,
1968, 1lt'analyse nécessaire a 1l'établissement de la synonymie n'étan.

pas achevée et 1l'étude de JAGERSTEN étant alors la seule correcte.

En conclusion de 1'étude de P, bahusiensis, JAGERSTEN (1952)

mentionne sa ressemblance avec P, oculifer Pierantoni 1908, nais bien
que les caractéres de morphologie externe soient identiques chez ces
deux espéces, JAGERSTEN se fonde sur certaines différences dans 1'ana-

tomie des individus méles, pour justifier la création d'une nouvelle

N ‘ g , .8
espece., Cette question doit cependant &tre revue; en effet, les spéci-
mens que j'ai rencontrés en Méditerranée ont toujours été identiques

aux spécimens de P, bahusiensis récoltés aussi bien & Roscoff que dans

les localités du Gullmar-Fjord; je n'ai jamais retrouvé sur les spéci-
mens méditerranéens les caractéres des individus mAles gels que PIERAN.-

TONT les donne pour P, oculifer,
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JAGERSTEN n'ayant pas examiné de spécimens méditerranéens
ne pouvait identifier ltespéce a P. oculifer étant donné 1l'écart entre

ses données et celles de PIERANTONI (voir tableau 4 ci-dessous).

P, oculifer Pier. P, bahusiensis Jdg.

Longueur ' 4 a5 mm 4 a5 mm
Largeur 0,15 mm 0,18 mm
Nombre de segments / 30
Segments a glandes salivaires 17 a6 17a5
Premier segment fertile 8 10 ou 11
Segments a organes latéraux 9 a 12 7 a 15
Segments & spermiductes 8 a 11 11 a 14

PIERANTONI a cependant eu le mérite de découvrir l'existence
de spermiductes s'ouvrant a 1l'extérieur dans de petits sillons épi-
dermiques latéraux chez les Protodrilus miles; mais dans sa monographic,
ltauteur fait correspondre de fagon stricte les nombres de sillons
latéraux et de spermiductes (PIERANTONI op. cit., p. 120) ce qui n'est
le cas, semble-t-il, d'aucune espéce., Il a aussi révélé l'existence de

i & 7 "
glandes salivaires etVéémarque qu'elles se situent dans les segments

antérieurs dépourvus de gonades, Mais la encore, PIERANTONI a schéma-
tisé les faits et a décrit pour plusieurs espéces une succession
parfaite des segments a glandes salivaires et des segments fertiles.

Ces deux principes anatomiques qu'il pose sont a ltorigine
d'erreurs qui se répectent pour plusieurs espéces dans sa monographie
et que des diagrammes inspirés de ceux de JEGERSTEN (op. cit., p. 503)
permettent de mettre clairement en évidence (fig. 5 ).

Ainsi, pour P, oculifer, un seul segment s'intercale, d'aprés
PIERANTONI, entre la région fertile et les segments pourvus de glandes
salivaires; il y en a, en réalité¢, cing, Les erreurs de PIERANTONI
concernant la correspondance étroite entre organes latéraux et spermi-
ductes, appafaissent clairement sur le diagramme. Les caractéristiques

de 1l'espéce, sont bien celles que JAGERSTEN donne pour P. bahusicnsis :

- les glandes salivaires ntoccupent que les 5 premiers seg-

ments
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P.oculifer Pierantoni 1908 (= P.bahusiensis Jigersten 1952)

NV~ = 7 / 7
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Fig. 5: Diagramme des principaux caractéres systématiques des indiv%dug
males de P. oculifer t le premier diagramme (traits forts) 1nd1que.
les données actuelles, le second les données caduques de PierimFom°
Organes latéraux et spermiductes ne sont représentés que du cOte
gauche, M8mes conventions que dans la fige. 3.
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- le premier segment fertile est généralement le 11éme;
- il y a quatré paires de spermiductes (coelomostomes dans
les segments 11 a 14) et les organes latéraux stétendent sur les

segments 7 a 15.

JAGERSTEN ne fournit que peu de renseignements sur les
femelles de cette espéce qutil a peu étudiées, Quant .2 PIERAHTONI, il
signale le début de la région fertile du corps au niveau des segments
7 ou 8, clest-~a-~dire immédiatement en arriére des segments salivaires,
ce qui est, ici encore, inexact,

J'ai noté que la région fertile débutait chez les femelles
au niveau des segments 11 & 13. Les ovocytes mesurent environ 504 de
diamétre a 1l'approche de la ponte et sont alors au nombrg de cjnﬁ% a

f

huit environ par segment, g

Les 2 derniers segments sont stériles, comme chez les mllec.
Il n'y a ni oviductes, ni organes dorsaux, ni glandes du cocon,

Les spécimens rencontrés sont généralement de dimensions
plus modestes que ceux étudiés par JAGERSTEN et atteignent environ
3 mm de long, une largeur de 0,12 a 0,14 mm et 30 & 35 segments.

La période de reproduction s'étend sur toute 1l'année a
Roscoff; il en est probablement de méme en Méditerranée ou des spécimmvis
mirs ont été rencontrés en février, mars, avril et septembre. A

Kristineberyg, les animaux étaient sexuellement mflrs au moment des

récoltes (juin & septembre).

Les spécimens étudiés a Banyuls, Roscoff et Kristineberg
possédant les mémes caracteres spécifiques, on peut affirmer que

P, bahusiensis et P, oculifer sont deux espéces synonymes. Les carac-

téres des individus mfles que donne PIERANTONT sont faux car 1l'auteur

(1)

respecter au maximum en décrivant les espéces dans sa monographie;

a posé deux principes d'organisation anatomique qu'il a voulu

(1) a) aux segments possédant des glandes salivaires succédent des
segments fertiles pourvus de gonades,
b) aux spermiductes internes aorrespondent des sillons ciliés
externes en nombre égal et situés au niveau de leurs orifices
externes,
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la source de ses erreurs étant élucidée, les caractéres anatomiques
qu'il donne peuvent &tre aisément réajustés,

La morphologie générale de P, oculifer étant, de plus, bien
é¢tudiée dans la monographie de PIERANTONI, je propose de conserver ce
nom dl'espéce antérieur et plus approprié, bien que seule la descrip-
tion de JAGERSTEN soit entiérement correcte.

REMANE a créé une sous-espece, P, oculifer borealis, pour

des spécimens rencontrés a Helgoland et différant de l'espéce type par
la forme gérnérale de la té&te; & bords plus rectilignes, par des organes
nucaux plus ¢étendus dorsalement, par la ciliature formée de deux an-
neaux ciliés par segment, Ces caractéres sont encore insuffisants, &

mon avis, pour distinguer une sous-espéce.

Diagnoge_de P, oculifer,

Longueur : & & & mm; largeur : 0,12 a 0,14 'mm; nombre de
segments : 30 a 35, Tentacules céphaliques atteignant vers 1llarriére
le 3éme segment, A l'avant du prostomium, deux statocystes assez
rapprochés 1'un de l'autre et deux yeux dorsaux rouge sombre, situés
en arrieére des statocystes, Pygidium terminé par deux lobes adhésifs
allongés et étroits, Pas de couronnes ciliées segmentaires., Les
glandes salivaires occupent les 5 premiers segments, La régior fertile
débute pour les deux sexes dans les segments 10 & 12, Chez les mﬁles,i\ﬁ«
quatre paires de spermiductes i coelomostomes dans les segments 11 &
14, Les organes latéraux s'étendent sur les segments 7 a 15, Les
femelles ont cing a huit oeufs par segment fertile en général, Matu-

rité sexuelle toute 1l'année a Roscoff,
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Protodrilus purpureus (Schneider) 1868,

Localité type : Mer du Nord : Helgoland (Schrieider 1868 et Remane 1926
et 1932),

Autres localités : - Mer Noire : Sébastopol (Uljanin 1877).

- Atlantique : Le Croisic (Ferronidre 1898).

- Méditerranée (Naples) : Posillipo - Cinito (- 3m)
(Pierantoni 1908); Cinito (- 5m).

- Manche (Roscoff) : Bloscon (- 10m), Terenez (- 5m)
et Primel (- 20m) (Jouin 1968),

- Gullmar-F jord (Fiskeb#ckskil) : Hamnerd (- 18m),
Bonden (=~ 20m), Gunnarsk#r (- 13m).

Cette espéce se reconnaft immédiatement & la belle coloration
rouge du corps,PIERANTONI (1908) a donné une étude morphologique et
anatomique des spécimens sexuellement mfirs qui n'est pas rigoureusement
exacte ¢ Je reprendrai donc briévement sur quelques points fondamentaux
ltétude de cette espéce,

Tous les caractéres de morphologie externe ont été correcte-

ment décrits : notamment la coloration rouge du corps, 1l'ornementation
de la cuticule, 1l'absence d'yeux et de statocystes et les trois lobes
adhésifs du pygidium,

Cette espéce, de grande taille, peut atteindre 50 segments
au total, soit une longueur de 8~18 mm et une largeur de 180-300p pour
la région moyenne du corps, PIERANTONI signale l'absence de couronnes
cilites segmentaires ce qui est exact; il existe cependant de petites
touffes de cils éparses sur tout l'épiderme. lLes glandes bacillaires
sont longues et minces, de forme trés contournée surtout sur les 8
premiers segments du COrps.

Les néphridies ntont pas été étudiées en détail mais re sont
pas conformes A& la description quten donne PIERANTONI (brachynéphridies
& cntonnoir largement ouvert dans le coelome).

Les glandes salivaires occupent parfois les 4 premiers

segments mais s'!'étendent le plus souvent sur les 8 premiers,
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Le premier segﬁent fertile chez les mfAles comme chez les
femelles est le 9éme. Chez les mé&'es, les organes latéraux s'étendent
sur les segments 6 a 12; on distingue une paire de fossettes rondes,
ciliées et bordées de glandes et six paires de sillons allongés et
ciliés, tous bordés de glandes sauf la derniére paire (sur le 12éme
segment ).

A la partie postéricure des segments 9, 10 et 11, on dis-
tingue les entonnoirs coelomiques des spermiductes : sur les spécimens
récoltés en Méditerranée, a Roscoff ou a Kristineberg, j'ai toujours
observé trois paires de spermiductes et non cing paires comme le
signale PIERANTONI dans la diagnose de l'espéce (p. 159).

Chez les femelles, bien que la région fertile commence au
9¢me segment (parfois au 10&me), le nombre d'ovocytes est plus impor-
tant a partir du segment 14 : il y a alors environ séige oeufs par

segments, mesurant a 1'approche de la ponte 60-65),

Révision des caractéres systématiques de P, Egrpuregg(cf. fig. 6).

Données de PIERANTONI Données préseri. s
(1908)

Longueur 8 -~ 15 mm 8 - 12 mm
Largeur 0,25 mm 0,2¢" mm
Nombre total de segments / =0
Segments & glandes salivaires 1T a 7-8 1 a8
Premier segment fertile 8 (&) ou 9(9) 9 (& et @)
Segments & organes latéraux 7 a 12 6 a 12
Segments a spermiductes 3 a 12 g a 11
Nombre d'oeufs par segment 20 16
Taille de 1'oeuf un peu avant ponte 55U 65U

Longueur : 8 a 12 mm; largeur 0,2? mm; hombre approximatif
de segments : 50, Le corps a une belle coloration rouge caractéristique
Tentacules céphaliques atteignant vers l'arriére le 2éme segment. Il

n'y a ni yeux, ni statocystes. Le pygidium se termine par trois lobes
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adhésifs. La cuticule ornementée est peu transparente; il n'y a pas de
couronnes ciliées segmentaires, Les glandes bacillaires, relativement
peu abondantes, sont minces, allongées et de forme contournée. Les
glandes salivaires occupent les 4 ou 8 premiers segments. La région
fertile débute au niveau du 9éme segment dans les deux sexes, Trois
paires de spermiductes chez les mlles dans les segments 9 & 11; les
organes latéraux s'étendent sur les segments 7 a 12. Les femelles
peuvent avoir seize oeufs par segment fertile, Maturité sexuelle en
hiver a Roscoff et en Méditerranée; des individus mfirs en été dans

le Gullmar-F jord.

Protodrilus hatscheki Pierantoni 1908,

Localité_type s Méditerranée (Naples) : Cinito (Pierénponi 1908),

Autres_localités_: - Méditerranée (Naples) 3 Casamicciola (-~ 10m);
Banyuls § Le Racou (= 4m), sable a Amphioxus.
- Manche (Roscoff) : Primel (- 20m), Trezen ar
Skoden (= 60m), Terenez (= 5m),

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

Cette espéce n'avait jusqu'ici'pas été retrouvée depuis sa
description, Dans les différentes localités précitées, Jje ne l'ai
jamais trouvée abondante :je n'ai jamais pu observer les femelles et
elle paraft &tre une des espéces les plus rares du genre,

Les spécimens rencontrés ont des dimensions inférieures a
celles que donne PIERANTONI et le nombre maximum de segments observé
est de 35-40,

Les tentacules céphaliques sont trés longs, atteignant la
fin du 6éme segment, Les deux statocystes bien visibles sont accolés
l'un a lfautre a 1l'avant de la téte.

On remarque la présence dans 1'épiderme de nombreuses glandes
bacillaires comme chez P, ciliatus ¢ elles sont ici trés minces et plus

ou moins groupées en zones longitudinales sur le corps.
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P. purpureus (Schneider) 1868

P. hatscheki Pierantoni 1908
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Fig., 6: Diagrammes des principaux caractéres systématiques des individus
males pour deux espéces révisées., Pour chaque espéce le premier
diagramme (traits forts) indique les données actuelles, le second
les données caduques de Pierantoni, Organes latéraux et spermiductes

ne sont représentés que du c8té gauche., M8mes conventions que dans
la figure 3,
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La ciliature générale est bien développée : on observe de
nombreuses touffes ciliées sur les différents segments, tandis que sur
la face ventrale de la té&te, la ciliature péribuccale est trés fournie,

Les différents segments se comptent bien chez cette espéce
et tous les dissépiments semblent présents dans la région antérieure.

Les glandes salivaires occupent les 11 premiers segments.

Le premier segment fertile est le 12é&me ou le 13éme chez
les méles,

Les organes latéraux sont formés d'une paire de fossettes
rondes dans le segment 7, suivies de neuf paires de sillons ciliés
allongés et discontinus bordés de glandes dans les segments 8 a 13.
Il y a trois paifes de spermiductes dans la partie postérieure des
segments 13, 14 et 15 (et parfois une paire supplémentaire dans le

segment 12). .
Je n'ai pu faire d'observations sur les femélles. Les données
qui précédent fournissent les éléments d'une mise au point sur les
caractéres systématiques fondamentaux des individus m&les de cette
espece et sont résumés dans le tableau suivant et la figure 6, avec

les données caduques de PIERANTONI,

Données de PIERANTONI Données présentes
Longueur 11 & 12 mn 8 mm
Largeur . 0,25 mm 0,18 - 0,20mm
Nombre de segments / 35 - 40
Segments A glandes salivaires 1 a6 1 a 6 e 11
Premier segment fertile 7 13
Segments a organes latéraux 6 a 12 7 4 16
Segments a spermiductes 7 a 12 13 a 15

LCiagnose_de P. hatscheki,

Longueur : 8 mm; largeur : C,18 mm; nombre de segments : 35
a 40, Tentacules céphaliques longs atteignant la fin du 6eéme segment,

Tout a fait & l'avant du prostomium, deux statocystes accolés llun a

lltautre sur la ligne médiane. Deux lobes pygidiaux adhésifs bien
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développés. Ciliature épidermique bien développée, notamment la cilia-
ture péribuccale; glandes bacillaires abondantes, Les glandes sali-
vaires occupent les 11 premiers segments. La région fertile débute au
12éme ou au 13éme segment chez les mlles, Il y a trois paires de sper-
miductes dans les segments 13 a 15, Les organes latéraux s'!'étendent
sur les segments 7 a 16, Individus mfAles réccltés en été a Roscoff et

dans le Gullmar-F jord, en mars-avril a Naples,

Protodrilus brevis n., sp.

Localité type : Gullmar-Fjord (Fiskebfckskil) : Gunnarskir ( -13m).

e bt mms ewes

Autres_localités : -~ Hamnerd® -ViderBarna

- léditerranée (Naples) : Cinito ( -6m) : un seul
spécimen (9),incomplet, rencontré, ‘
Cette espcéce a été rencontrée pour la premieére fois en juillet

1960 dans un sable trés grossier dragué a la profondeur de 18 m a
la

o

Hamnerd-Vdderbarna; elle a été retrouvée au cours de 1'été 1964
méme localité ainsi que dans un sable coquillier moins grossier dragué
a Gunnarskir par 13 m de profondeur. Le sédiment de cette derniére

localité, constitué essentiellement de débris coquilliers, contient

une microfaune particuliérement riche (voir SWEDMARK et TEISSIER 1967)
et de nombreux individus juvéniles de plusieurs espéces de Protodrilus.,

P. brevis n'est représenté dans ces sables que par quelques

spécimens et non par de véritables populations, autant que 1l'on puisse

cn juger d'aprég ces prélévements faits par dragages.

Morphologie externe.

Les dimensions du corps : cette espéce,courte et trapue,

mesure environ 2 a4 3 mm de long pour une largeur atteignant 160 et
méme 2001, Le nombre total de segments est couramment de 21 et ne

semble pas dépasser 23 entre la téte et les lobes pygidiaux (fig. 7 Ya
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L'épiderme est dépigmenté; l'intestin, coloré par les nom-
breuses granulations jaﬁne—vert qu'il contient, est nettement visible
a travers le tégument. Chez les m&les, on observe vers le milieu du
corps une couleur irisée bleu-vert, due & 1l'accumulation de larges
faisceaux de spermatozoides dans les segments fertiles, notamment au
voisinage des spermiductes. Le corps, court et de section ronde,
s'amincit vers la partie postérieure et se termine par deux petits

lobes pygidiaux.

La région antérieure ne porte pas d'yeux, mais des taches

pigmentaires brun-rouge sont groupées en position médiane dans 1fépi~
derme dorsal de la téte entre les deux tentacules (fig. Q). Deux
statocystes volumineux et bien visibles sont situés juste en avant

des taches pigmentaires; accolés 1l'un a l'autre, ils sont immédiatement
sous-jacents & 1l'épiderme dorsal et présentent une légére teinte rose,
Il ntest pas rare qu'il y ait un troisidme statocyste accolé aux deux

autres,

Les tentacules céphaliques sont proportionnellenent trés

longs ¢ lorsqu'ils sont dirigés vers ltarriére, ils atteignent la fin
du 6¢éme segment, mesurant ainsi jusqu'a 1200p de long., Ils possédent
deux franges ciliées continues, de nombreux cils sensoriels raides et
deux bordures glandulaires formées par des glandes bacillaires volu-
nineuses (144 de long) réguliérement alignées dans 1'épiderme (fia >

L'observation & la loupe de spécimens vivants se déplagant
librement, permet de voir a une courte distance de 1l'extrémité de
chaque tentacule, une petite touffe ciliée, brillante et épanouile en
forme d'entonnoir vibratile; elle est formée de cils robustes (parfois
disposés en deux méches) de longueurs inégales : 65 & 75up (fig. 8B).
de n'ai pu discerner exactement le mouvement de battement de cils, car
lors de l'observation au microscope entre lame et lamelle, les cils
stimmobilisent et s'taccolent les uns aux autres.

Chez les animaux légérement anesthésiés au chlorure de
magnésium, les tentacules se rabattent généralement vers l'avant en
se recourbant l'un vers l'autre de sorte que les deux touffes ciliéc.
se rapprochent de la téte de l'animal : ceci suggére que les tentaculeg
et leurs touffes ciliées joueraient un r6le dans la collecte des

microparticules alimentaires.
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Fig. 7: P, brevis n., sp. :un individu J dessiné sur le vivant (la région
fertile du corps est en grisé). Détails de la région antérieure
en A (vue dorsale)et des lobes pygidiaux en B (vue latérale),
Table des légendes pe 87



Sur la face dorsale de la t&te, les organes nucaux ne sont

pas particulieérement développés,

La ciliature ventrale est, par contre, trés fournie : chez

P. brevis, la face ventrale est pour ainsi dire entiérement ciliée alors
que chez la plupart des espéces de Protodrilus, on observe une bande
ciliée ventrale et longitudinale plus ou moins large selon les espéces,
Chez P, brevis, la ciliature occupe a peu prés toute la largeur de

la face ventrale et ne disparaft que sur les c8tés du corps, apres

étre devenue progressivement moins dense; vers la partie postérieure

du corps, elle s'atténue progressivement en largeur, 'Comme chez les
autres espéces, il y a un sillon ¢ilié profond, large d'environ 8 a

10, au milieu de la face ventrale.

Le lobe antérieur préoral (fig,8A) est entiérement revétu
de cils fins. En avant de la bouche, se trouve une bande transversale
de cils plus forts, dirigés vers elle; latéralement a la bouche, deux
zones pourvues de cils puissants et longs attirent ihmédiatement

\
1tattention., Agglutinés entre eux, formant ainsi des sortes de "cirres",
ilsatteignent 40 & 50u de long et sont disposés obliquement, leurs
extrémités recourbées faisant saillie sur les c8tés de la téte. Par
leurs mouvements latéraux, de l'extérieur vers l'axe de symétrie de
1'animal, ils créent probablement un courant favorisant 1'acheminement
des microparticules vers la face ventrale de la région préorale ol
tous les mouvements ciliailres convergent vers la bouche.

Sur la face dorsale du corps, la ciliature est assez peu
fournie é sur chaque segment, il vy a de petites touffes de cils fins
disposées transversalement a peu prés au milieu du segment, Les cils
sensoriels raides, longs de 25 a 30p, sont présents un peu partout

a la surface de 1'épidermé.

Les glandes épidermiques : 1l'épiderme, comme chez les autres

espéces, est riche en glandes appartenant ici a trois catégories diffé-
rentes.,

Les glandes bacillaires, minces et généralement courbes sur
le corps, sont abondantes et éparses dans tout 1l'¢épiderme, Sur les
tentacules céphaliques, elles sont toutes fusiformes et régulieregment

alignées en deux bordures longitudinales trés nettes,



Fig. 8: P, brevis n. sp. s =—A: vVue ventrale de l'extrémité antérieure
montrant le grand développement de la ciliature et les cirres

buccaux ; -B: extrémité d'un tentacule céphalique portant une
touffe de cils vibratiles ; -C: glandes épidermiques de 1 'organe

latéral, Table des légendes pe 87,
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Une autrc acatdgomic de glandes nmontrae un contonu cellulaire
formé de grains ovoides; ces glandes sont probablement identiques a
celles que JAGERSTEN (1959) décrit chez P. robustus (Munknown glandesi.

Les glandes muqueuses sont abondantcs, notamment au niveau
de la ciliature de la face ventralc; sur la téte, elles sont trés
abondantes Jjuste en avant de la bouche et latéralement au niveau des
longs cils buccaux (f£ig.B8a).

Les glandes épidermiques sont abondantes au niveau des organes
latéraux chez les miles ¢ dans certains segments, le 12éme par exemplc,
de chaque cdté du corps, le sillon cilié de 1l'organe latéral est beordé
ventralement de glandes a gres grains ovofides et dorsalement de glandes
a petits granules (£ig.8C).

Il n'existe pas de glandes adhésives segmentaires chez cette
espece; chez les femelles, il n'y a ni glandes du cocon, ni organcs

dorsaux.

Les lobes pygidiaux sont assegz différents de .ceux des autres

espéces, En vue dorsale, ils ont une forme étroite et (leur partie
adhésive ne s'élargit pas dans le plan frontal mais dans un plan
oblique presque sagittal, La figure 7 représente les lobes adhésifs

vus de profil : ils sont pourvus de glandes adhésives trés allongées
(environ 30p de long). Ils sont souvent recourbés vers la face vengrale,
de sorte que les deux crétes adhésives terminales peuvent adhérer au

substrat sur. lequel glisse 1l'animal,

Le bulbe pharyngicn est relativement volumineux chez cette
espece, A l'oesophage fait suite 1'intestin moyen dont la paroi cone
tient de nombreuses granulations qui lui donnent une coloration vert
~-sombre,

Les glandes salivaires bordent l'oesophage et l'intestin

moyen jusqu'au niveau du 7éme segment. L'intestin moyen devient moins
large et sa paroi moins riche en granulations dans la moitié postée

rieurec du corps.
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Les dissépiments sont difficiles a distinguer dans la région

antérieure. Le premier dissépiment, accolé habituellement & la partie
postérieure du bulbe pharyngien, n'est pas visible ici. Les dissépiments
2, 3 et 5 ont généralement disparu et dans cette région, les différents
segments ne peuvent en fait &tre dénombrés que grfce aux néphridies.

Le premier dissépiment visible est done traversé par la quatriénme
néphridie, le deuxiéme par la sixiime; ensuite, les dissépiments sont

réguliérement présents et limitent les différents métaméres (fig. 7).

Les néphridies sont assez bien visibles chez cette espéce et

sont un repére cormode pour le dénombrement des segments. La premicére
se trouve immédiatement en arriére du bulbe pharyngien (fig.9A); son
extrémité antérieuvre, en forme d'ampoule fermée dans le coelome,’pointe
vers l'avant et vers la région dorsale. Appuyé contre les glandes
salivaires, le canal néphridien se dirige vers 1l'arriére en longeant

. : S0 WMo s -
la paroi coelomique @apé;-it%npleure) puis &2 recourbe pour se diriger
vers le pore néphridien externe, situé dorsalement sur le premier
segment. Plusieurs granules Jjaunes sont contenus dans le cytoplasme
qui entoure le canal néphridien; la partie initiale de la
néphridie est incolore, Les trois premiéres paires de néphridies sont
assez rapprochées les unes des autres : la distance qui sépare le pore
externe de l'une et l'ampoule vibratile de la suivante est environ
la moitié de la longueur totale d'une néphridie., Le canal néphridien
de la troisiéme néphridie (£fig.9B) décrit une boucle qui n'existe que
rarenent sur les deux premicres; sa portion terminale remonte nettement
vers la face dorsale et vers l'avant. Les néphridies sont régulicérement
présentes dans les différents segments (sauf dans les segments porteurs
de spermiductes).Elles manquent, comme chez toutes les espéces, dans
les 3-4 derniers segments du corps.

Les animaux sexuellement mfirs.

Chez les mfles, le premier segment fertile est généralement
celui qui suit les glandes salivaires, c'est-a-dire le 8éme segment
(quelquefois le 9¢me). Toute la partie postérieure du corps est fertile,

excepté les 2 ou 3 derniers segments,



Les organes latéraux débutent au niveau du pore néphridien

de la 10¢éme néphridie (ou de la 11éme); les sillons ciliés s'étendent
sur les segments 10 a 15 et sont contigus d'un segment a l'autre dis
leur apparition : il n'y a pas ici de petite fossette ronde isolée,

au début de l'organe latéral. Les sillons ciliés sont bordés de glandes
dans les segments 10 & 13, puis cette bordure glandulaire s'arréte a

la fin du segment 13 et manque totalement sur les trois segments sui-

vants ou les sillons sont simplement ciliés (figure 10).

Les spermiductes sont au nombre de trois paires chez cette

espece; leurs coelomostomes sont situés dans les segments 13, 14 et
15; et ils s'ouvrent a l'extérieur dans les organes latéraux des’
segments 14, 15 et 16 (1>. Comme chez toutes les espéces du genre, ce
sont de simples coelomoductes non associés aux néphridies qui dispa-
raissent dans les segments ou ils se forment. La paire de néphridies
du segment 12, qui précdéde la premiére paire de spe;miductes, dispa-
raft également. En arriére des spermiductes, les néﬁhridies sont &
nouveau réguliérement présentes dés le segment 16,

Il yv a formation de spermatophores chez cette espcce :
1'émission d'un spermatophore resté accolé a la paroi du corps d'un
midle au niveau des organes latéraux, a été vue une fois. Il est
probable que la trés mince membrane qui enveloppe le spermatophore,
est sécrétée par les glandes de ltorgane latéral : celles-ci débouchent
dang le sillon cilié et appartiennent a deux catégories, comme cela

a été vu précédemment (p.46 ).

Chez les femelles, le premier segment fertile est le 8éme.

Les oeufs sont petits (45p de diamitre environ) et nombreux dans chajue
segment fertile, Comme chez les méles, les trois derniers segments du
corps sont stériles, Il n'y a pas ici d'organes glandulaires dorsaux

comme chez P, rubropharyngeus ou P. flavocapitatus.

(1) Quelquefois, les coelomostomes des spermiductes sont situés dans
les segments 12, 13 et 14, Dans ce cas, la néphridie qui précéde
le premier spermiducte n'est pas visible dans le segment 11,



Les oviductes : les femelles de P, brevis possédent dix

paires d'oviductes associés aux néphridies, disposition jusuqu'ici
unique chez Protodrilus (figure 10).

Les huit premiéres paires de néphridies sont visibles dans
les premiers segments du corps, occupés par les glandes salivaires et
le début de l'intestin nmoyen. La neuvicime néphridie dont 1ltampoule
initiale est légérement saillante dans le coelome, est accompagnée
d'une couronne plurilobée, pourvue de nombreux cils courts réguliec-
rement alignés i cet organe représente le coelomostome d'un premier
oviducte (1). On observe chez cette cspiéce dix paires de coelomos-
tomes ainsi associés aux néphridies dans les segments 8 & 18 (ou 9
a 19 suivant les cas)., Dans chacun de ces segments, la protonéphridic
toujours présente est entourée d'une dizaine de replis pourvus d'une
courte ciliature dressée (Fig 9C), La protonéphridie semble située au
centre de ce pavillon génital; elle n'est pas réduite et la flamme
néphridienne se prolonge dans le canal assez court (oyiducte) qui
débouche a 1ltextérieur latéralement, Je n'ai pu discerner les rapportc
exacts entre le début du canal néphridien et le coelomostone qui est

probablement greffé latéralement sur lui.

Les oviductes n'étaient connus Jjusqu'ici, dans le genre Proto-

drilus, que chez P, rubropharyngeus : dans les derniers segments ferti-

les, JAGERSTEN (1952) a décrit deux paires d'oviductes dont les coelo-
mostomes sont pourvus de trés longs cils dirigés vers 1l'avant dans la
cavité coelomique, Une ciliature comparable existe d'ailleurs sur les
dissépiments des différents segments fertiles des mBmes individus, ce
que GOODRICH (1931) avait déja remarqué et décrit chez P. flavocapi-

(2)

agitent les oeufs, GOODRICH qui n'avait pas vu d'oviductes dans les

tatus

. Les cils, trés longs, battent lentement dans le coelome et

deux derniers segments du corps pensait alors que cette ciliature

représentait un reliquat de coelomostome.

(1) Quelquefois, il y a neuf néphridies antérieures et c'est la dixiéne
qui est associée au coelomostome d'un oviducte.

(2) P, flavocapitatus et P, rubropharyngeus sont probablement deux
espéces synonynes, mais ceci ne peut &tre établi pour 1l'instant.




Fige 9: P. brevis n. sp.: A et B : {ére et 2éme néphridies ; C: oviducte
associé a la néphridie (dessins sur le vivant), Table des légendee
Po 87,
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Fig. 10: Diagrammes résumant 1'emplacement des organes latéraux, des
spermiductes et des oviductes chez P, brevis. Organes " atéraux,
spermiductes et oviductes ne sont représentés que du cdté gauche.
Mémes conventions que dans les diagrammes précédents, Table des
légendes p. 87,



= 51 =

JAGERSTEN (op. cit. p, 430) signale que les néphridies ont

disparu chez P, rubropharyngeus dans les segments pourvus de gono-

ductes : les oviductes de P. rubropharyngeus sont donc, comme les

spermiductes, de simples coelomoductes.

D'un type différent, les oviductes de P, brevis ont un
coelomostome, associé a la protonéphridie et pourvu dtune ciliature
courte ordonnée selon plusieurs replis; ces organes mixtes corres-
pondent a ce que GOODRICH (1945) a appelé 'protonephromixium".

Une pareille association existe chez les individus méles de

Paranerilla limicola (Archiannélides, Nerillidae) : le coelomostome

du spermiducte est greffé sur le canal de la protonéphridie (JOUIN
et SWEDMARK 1965), '

Une disposition des organes segnmentaires comparable se
rencontre aussi chez les Phyllodocidae et chez les Pisionidae, familles
de Polychétes ol les néphridies sont closes dans le coelome et pourvues
de solénocytes (GOODRICH op. cit,, FAGE 1906,4&%&%&“%941 et 1947)
lors de l'apparition de la maturité sexuelle, un pévillon génital, né
de 1'épithélium coelomique, se développe A c8té de la néphridie et se

greffe sur le canal néphridien.,

Chez les m&les par contre, les néphridies disparaissent la

ou se forment les spermiductes, chez Protodrilus brevis comme chez

toutes les autres espéces du genre,

I1 est remarquable qu'une espéce d'aussi petite taille (en
longueur) habite un sédiment grossier ou les interstices sont grands,
La section ronde du corps, la large surface ciliée ventrale, les longs
tentacules cénhaliques indiquent une éthologie particulieére. En effet,
ces animaux s!abritent volontiers dans des coquilles vides de petits
Gastéropodes et peuvent v rester cachés pendant plusieurs heures; ils
se détournent trés lentement & 1'intérieur de la coquille par exempile
lorsqu'un rayon lumineux les atteint, Gr&ce a la large ciliature ven-
trale, la locomotion est rapide lorsque l'animal se déplace librement
entre les grains de sable; les tentacules sont trés mobiles et se

rabattent fréquemment l'un vers l'autre ou au contraire vers ltarriirve,



Ainsi, il est treés probable que chez P, brevis, la ciliature
ventrale treés développée, les touffes ciliées de l'extrémité des ten-
tacules et les gros cils péribuccaux, ainsi que la forme des lobes
pygidiaux, sont des caractéres adaptatifs & un milieu interstitiel
formé de grandes lacunes, dans lesquelles cette espéce aurait tendance

a adopter un mode de vie semi-sédentaire.

Discussion,

Cette espcéce rappelle P, hatscheki avec laquelle ses affi-

nités sont a peu prés certaines. Les dounées manquent encore malheu-
reusement sur les individus femelles de cette dernicére espéce; cepen-
dant, les caractéres suivants peuvent €tre soulignés comme caractéres
communs aux deux espcces

- présence de deux statocystes accolés et médians;

- ciliature ventrale largement développée, particulicdrement
la ciliature péribuccale; ¢

- trois paires de spermiductes dans les segﬁents 13, 14 et
15, au niveau desquels les organes latéraux sont uniquement ciliés.,

Mais alors que P, hatscheki est une espCce interstitielle

trés mobile, P. brevis est une forme spécialisée dans un mode de vie
qui paraft semi-sédentaire : la forme courte et trapue du corps de
section ronde, la forte ciliature péribuccale et surtout la spécia-
lisation des tentacules céphaliques pourvus de petites touffes ciliées
vibratiles, la forme trés particulicdre des lobes pygidiaux dont 1'a-
platissement est perpendiculaire a celui que 1l'on observe habituel-
lement dans le genre, sont autant de caractcres liés a un mode de vie
trés différent de celui des espéces de Protodrilus connues jusqu'ici.
La présence d'oviductes dans tous les segments du corps est
probablk mernt un des caractéres adaptatifs de cette espéce ¢ les
oviductes correspondraient a une acquisition récente, indispensable
a 1'évacuation des osufs, pour cette espéce plus sédentaire que les
autres, Associés aux néphridies, ils sont différents de ceux de

P. rubropharyngeus qui sont, comme les spermiductes de toutes les

espéces, de simples coelomoductes : ce fait renforce lthypothése que

les oviductes seraient, chez P, brevis, une néoformation.



Diagnogse_de P. brevis.

Longueur : 2 & 3 mm; largeur : 0,16 & 0,20 mm; nombre de
segments ¢ 23 au maximum, Corps trapu et de section 'ronde. Tentacules
céphaliques trés longs atteignant la fin du 6éme segment et pousvus
chacun a leur extrémité dl'une touffe ciliée vibratile, A 1l'avant dc la
téte, deux statocystes (parfois trois) accolés 1l'un a l'autre, suivis
de taches pigmentaires médio-dorsales, Lobes pygidiaux étroits,
aplatis dans un plan sagittal, Ciliature ventrale trés développée :
en avant de la bouche, deux zones ciliées pourvues de longs cils
agglutinés entre eux et formant des sortes de '"cirres". Les glandes
salivaires occupent les sept premiers segments., La région fertile

«

débute au #éme segment; il y a trois paires de spermiductes chez les
méles, dans les segments 13 a 15. Les organes latéraux s'étendent

sur les segments 10 a 16, Les femelles sont pourvues de dix paires
d'oviductes dans les segments 8 a 1§. Les oeufs sont de petite taille
(45p) et nombreux dans chaque segment fertile, Indivi&us sexue llement
mirs récoltés en juillet-septembre dans le Gullmar-~F jord, en avril en

Méditerranée.

Protodrilus albicans n., sp.

Localité type : Méditerranée (Banyuls) : plage du Troc.

Cette espéce de grande taille vit dans le gédiment trés
grossier de la plage du Troc au-dessous de la zone de déferlement, sous
40 cm d'eau environ; on la trouve alors parfois associée & P, oculifew
La courbe granulométrique du sédiment est indiquée dans la figure [ﬂ.

La période de reproduction de cette espéce est limitée au
printemps, période pendant laquelle on récolte les individus de plus

grande taille,



En avril-mai, les individus les plus grands, sexuellement
mOrs, mesurent 12 mm dé long, 0,25 & 0,30 mm de large et comptent alors
jusqu'a 77 segments : cette espéce est une des plus grandes espéces

rencontrées. La forme générale e$t robuste, le corps est trés légére-

ment aplati ventralement; la segmentation externe est assez bien
marquée.

L'épiderme est dépigmenté et les animaux sont blancs; observés
a la loupe, ils paraissent brillants et cet aspect est dt a la présecnce
de trés nombreuses glandes bacillaires formant un revé&tement presqgue
continu dans la couche épidermique.

La région antérieure ne porte ni yeux ni taches pigmentaires;

elle est légérement élargie au niveau des organes nucaux et atteint

environ 0,27 mm de large. Les statocystes, trés antérieurs, sont assez

rapprochés 1'un de l'autre et logés dans un lobe dorsal du prostomium
qui fait saillie entre les deux tentacules. Ceux-ci' sont assez larges ;
ils atteignent en longueur 830, cl'est-a-dire le nivéau du 4éme segnent
lorsqu'ils sont rabattus vers ltarriére,

Chez cette espéce, on observe en plus de la bande ciliée
ventrale caractéristique, une fine ciliature éparse sur tout 1'épi-
derme ventral comme chez P. brevis. Cette ciliature est cependant
beaucoup moins dense ici, La ciliature segmentaire est réduite dorsa--
lement : il n'y a que quelques touffes ciliées éparses mur les diffé-
rents segments et non de véritables couronnes,

Les glandes bacillaires sont extré&mement abondantes dans
1'épiderme et présentent différents aspects dus & une évolution de la
sécrétion : le stade ultime de 1'évolution dtune cellule glandulaire
est représenté par des vacuoles & contenu réticulé, Vers la face
ventrale, il existe en plus des glandes a granules ovoides (glandes
muqueuses de Jagersten). Les deux lobes pygidiaux n'offrent rien de

particulier .



En arrieére de,la bouche et du bulbe pharyngien, l'oesophage
stétend Jjusque dans le 2éme segment. L'intestin moyen lui fait suite et

les glandes salivaires bordent latéralement cette portion antérieure du

tube digestif Jjusque dans les 10 ou 11 premiers segments du corps.

Les dissépiments ne sont pas tous réguliérement présents dans
la région antérieure, Le premier dissépiment accolé au bulbe pharyngien
est présent, il est traversé par la premiére néphridie,

La néphridie est formée d'une ampoule initiale fermée (proto-

pa

néphridie) de forme allongée faisant nettement saillie dans la cavité
coelomique en avant du dissépiment qu'elle traverse (fig. 11 ). Cette
protonéphridie n'est pas accolée a la somatopleure et peut au contraire
8tre assez proche de la paroi du tube digestif, Le canal néphridien est
long, enveloppé d'un cytoplasme vacuolaire. Le pore néphridien est situé

latéralement.,

Les anlmaux sexuellement mlQrs,

Les individus méles : le premier segment fertile est le dog-

ziéme; les organes latéraux s!étendent sous forme de sillons ciliés
continus et bordés de glandes dans les segments 8 a 16 tandis qu'une
paire de petites fossettes est visible dans le 7éme segment, Il v a
quatre paires de spermiductes dont les entonnoirs coelomiques occupent
les segments 12 a 15,

I1 y a, chez cette espéce, émission de spermatophores : mis

en élevage, les m&les en déposent un peu partout sur les grains de sable
ou parfois sous le film de surface de l'eau. De forme ovoide, ils
mesurent 1504 environ dans leur plus grand diamétre et sont attachés par

une extrémité au substrat,

Les femelles : comme chez les mAles, le premier segment

fertile est le douziéme., Les ovaires contiennent de nombreux ovocytes
jeunes, liés les uns aux autres dans la gonade au début de 1l!'ovogenése;
comme chez les autres espéces, ils tombent ensuite dans la cavité coe-
lomique ou ils achévent leur croissance. Chez P, albicans, les oeufs,
au nombre d'une vingtaine dans chaque segment fertile, sont de trés

petite taille, n'atteignant que 30p de diamétre (fig. 12).
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Fig. 11 ¢ P, albicans n. sp. : =A: vue dorsale de 1l'extrémité antérieure
~-B: néphridie, Table des légendes p., 87.

Fig. 12 ¢ P, albicans n. sp. ¢ coupe tramsversale d'une femelle, Les embryons
sont quelquefois ouverts dans la cavité coelomique (gst. -3 I
Table des légendes p. 87. '
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Les divisions de maturation et la fécondation s'effectuent
dans la cavité coelomique comme chez les autres espéces, mais ici, un
phénoméne unique dans le genre se prodult : 1l'évolution des oeufs se
poursuit et la segmentation s'effectue dans le coelome avant la ponte,
Les petites gastrulas ont, comme les oeufs, 30p de diamétre., Les jeunes
larves sont les plus petites larves connues: elles ne mesurent que 40U

dans leur plus grand diamétre,
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Comme chez tous les Protodrilus, la locomotion s'effectue par
glissement sur la bande ciliée ventrale, mais le comportement de défeﬁse\
de cette espéce est remarquable et unique pour le genre : quand on veut
prélever les animaux & la pipette, ils réagissent vivement et fuient en

nageant en pleine eau, s'échappant au moindre contact. Ils ne peuvent

nager longtemps mais cette aptitude est néanmoins remarquable dans le

genre Protodriuus,

En effet, la réaction de défense des espécés(dé Protodrilus
consiste le plus gsouvent a adhérer plus fortement au substrat par la
sécrétion des glandes adhésives pygidiales et par celle des glandes
muqueuses de toute la face ventrale du corps ou des glandes adhésives

segmentaires chez P, adhaerens; parfois, le corps n'adhére que par les

lobes pygidiaux et s'enroule sur lui-m@me en une spirale serrée

(P. hypoleucus), La réaction d'adhésivité au substrat existe aussi

chez P, albicans et se manifeste lors d'une faible perturbation du
milieu,

Ainsi, en régle générale, les espéces de Protodrilus sont
totalement incapables de nager et restent toujours au sein du sédiment

L'aptitude & la nage de P, albicans est probablement avanta-
geuse dans ce sédiment grossier perpétuellement brassé par les vagues
en arricére de la zone de déferlement, Elle permettrait aux animaux
d'échapper aux chocs des graviers qui retombent et s'éboulent pério-
diquement ,

I1 faut souligner ici un caractére anatomique particulier &
cette espéce : ll'examen dlune coupe transversale (fig.12,) permet de

distinguer des petits muscles transversaux séparant la chafne nerveuse
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de l1l'épiderme : ces muscles n'existent chez aucune autre espéce et
sont peut~&tre en relation avec ltaptitude particuliére & la nage que

possede P, albicans,

Discussion.,
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Par plusieurs caractéres morphologiques, P. albicans rappelle

P. spongioides Picrantoni 1908, espéce découverte dans un aquarium d'eau

douce a Naples : son origine n'a jamais pu &tre expliquée par PIERANTONI
qui 1l'a, en vain, recherchée dans la nature,
Les caractéres communs aux deux espéces sont ¢

- les dimensions trés grandes § celles de P, spongieoides sont

supérieures a 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 ltaspect de 1'épiderme riche
en glandes et en vacuoles (d'ol le nom dtespéce donné par PIERANTONT);

- llemplacement des statocystes; v

- llextension des glandes salivaires dans les 1d premiers segments

du corps,

Cependant, il existe, chez P, albicans, entre les deux tenta-

cules, un petit lobe antérieur contenant les statocystes qui n'est pas

signalé chegz P, sppng?pi@gs par PIERANTONI; d'autre part, cet auteur
n'a eu que quatre spécimens a sa disposition et nla pas décrit les
animaux sexuellement mfrs,

Jtai noté sur les spécimens de Banyuls une trés grande eury-
halinité; les animaux supportent une dessalurg progressive importante,
ce qui permet de ne pas rejeter l'hypothése de l'identité possible des

deux espéces.

P. albigcans, qui est une des plus grandes espéces rencontrées,

vit dans le gravier de la plage du Troc : ce sédiment dont le diamctre
moyen est de 1,860p, est trés bien classé (indice de triage = 1,45) et
cette espéce y trouve donc des espaces logeables c¢onvenant a ses
dimensions, Le développement d'une ciliature ventrale étendug s!observe

ici, comme chez P, brevis, et ce caractére pourrait 8tre 1lié a la
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présence d'espaces lacunaires assez gramde dans le biotope; & 1llopposé,
les espéces minces habitant les sédiments fins & espaces interstitiels
petits ont une bande ciliée médiane étroite et bien limitée. Les trés
nombreuses glandes épidermiques réparties dans tout le tégument ont un
r8le protecteur certain,

La possibilité de nage en pleine eau de P, albicans mérite a
nouveau d'é€tre soulignée : c'est la seule espéce capable de quitter Ile
sédiment et cette aptitude est certainement avantageuse dans un sédi-
ment perpétuellement brassé par les vagues,

Un autre caractére remarquable chez cette espéce est la
segnentation précoce des oeufs dans le coelome : de trés petite taille
(301), les embryons sont libérés au stade gastrula et sont probablement

d'emblée nageants.,

Diagnose_de P. albicans n. sp. e

Une des plus grandes espéces rencontrées, thgueur : 12 mm;
largeur : 0,30 mm; nombre de segments ; Jjusqu'a 77. Le corps est blanc,
brillant, a cause de la présence de trés nombreuses glandes bacillaires
dans 1l'épiderme, A 1l'avant du prostomium, deux statocystes assez rappro-
chés 1l'un de l'autre; pas d'yeux, Les tentacules céphaliques sont longs
et atteignent le 4éme segment. Les glandes salivaires occupent les 10
ou 11 premiers segments, La région fertile débute au 12éme segment dans
les deux sexes, Quatre paires de spermiductes chez les m&les dans les

segments 12 a 15, Les organes latéraux s'étendent sur les segments £ &

po

16, Les femelles produisent de nombreux oeufs de petite taille qui

évoluent dans le coelome aprés la fécondation jusqu'lawr stade gastrula,
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Protodrilus hypoleucus Armenante 1903,

Localité type : Méditerranée (Naples) : sable & Amphioxus (Armenante

——n e bmn by beas  Gmd wmm

1903).

Autres_localités_ : - Méditerranée (Naples) : sable & Amphioxus de

Posillipo et Cinito (Pierantoni 1908), Cinito(-6m et-3m);
(Banyuls) : sable a Amphioxus du Racou(-4m).

- Manche (Roscoff) : Bloscon(-10 m), de Terenez
(-5 m); également A la Basse Plate(-10 m). Médio-littoral
inférieur : chenal de 1'Ile Verte et sables situés a llest
de 1'Ile Verte,

- Gullmar-Fjord (Fiskeb#ckskil) : Guanarskir(=13m),

.

Bonden (=27 n) et Hamners(-18 m).

Protodrilus hypoleucus forma tenuis Jouin 1968,

Localités : Manche (Roscoff) : médio-littoral inférieur : bancs de

sable auv nord de la pointe de Perarhidic, Médio-littoral

inférieur, également a Penpoul%%t Brignogan,

InErgductions

Je me suis heurtée dans 1l'identification de cette espéce
commune a Roscoff comme a Kristineberg, Naples et Banyuls, a plusieurs
difficités
- a) d'une part, tous les spécimens observés dans ces diffé-
rentes localités géographiquaes, présentent des caractéres intermédiaircs

entre ceux de P, hypoleucus Armenante 1903 et ceux de P. sphaerulatus

Pierantoni 1908, espéces décrites toutes deux de Naples.
- b) D'autre part, dans certains sables plut8t fins (a

Roscoff comme dans les autres localités), les spécimens ne sont pas

typiques et une forme, P, hypoleucus forma tenuis a du &tre distinguée

™m

une diagnose en a été donnée dans le fascicule Annélides de la Faune
de Roscoff 1968, Les courbes granulométriques des sédiments ou vivent

la forme type et la forme tenuis sont indiquées dans les figures 20 et
21).



- ¢) Enfir, & Naples ol j'ai examiné les spécimens des loca-

lités types signalées par PIERANTONI pour P. hypoleucus et P. sphaeru-

latus, je n'ail jamais pu discerner deux espdices mais seulement des
individus appartenant a l'espéce type ou & la forme tenuis.

I1 est donc probable que PIERANTONI a c¢ru pouvoir distinguer
deux espéces dans ces deux types d'individus : & mon avis, P, hypoleucus

et P, sphaerulatus sont synonymes,

En raison de 1l'antériorité du nom et surtout a cause de
l'aspect particulier de la cuticule qui donne a cette espéce son

aspect blanc mat, je conserverai le nom d'espéce P, hypoleucus,

P. sphaerulatus tombant en synonymie,

Afin de supprimer toute confusion, la redescription de cette
espéce est nécessaire, Les caractéres morphologiques de liespéce type

P. hypoleucus seront donc revus, complétés et confrontés avec les

données originales relatives aux deux espéces synonymes., Les caractéres
de la forme tenuis seront donnés parallilement au cours de cette étude.

Forme générale et dimensions du corps : cette espéce se

distingue d'emblée de toutes les autres espéces connues par un revé-
tement cuticulaire ornementé, qui recouvre tout le corps et lui donne
un aspect blanc et opaque, trés caractéristique, Comme 1'ont observd
ARMENAIITE et PIERANTONI, ce revétement est formé de petites plages de
formes irréguliéres paraissant constituées de granules réfringents
serrés les uns contre les autres; cette ornementation cuticulaire
stinterrompt au niveau des dissépiments et manque généralement la ot
une ciliature apparaft (bande ciliée ventrale et organes nucaux par
exemple).

Cette cuticule peu transparente chez les spécimens types,
emp&che l'observation de certains organes internes (mnéphridies en
particulier) et méme celle des glandes épidermiques.

P. hypoleucus atteint couramment & mm de lcng et compte alors,

aprés le bulbe pharyngien, environ 45 a 50 segments. La "téte" (come

prenant comme toujours : région préorale, bouche et région pharyng%QWM£)



est a peine plus largdge que les segments suivants : elle mesure environ
0,14 mm alors que le reste du corps mesure environ 0,13 mm. Ces dimen-
sions sont en accord avec les données de PIERANTONI concernant P. hypo-

leucus et P. sphaerulatus.

Llextrémité antérieure est assez plate entre les deux tenta-
cules qui, relativement courts, ateéeignent, lorsqu'ils sont dirigés
vers l'arri¢re, le milieu du premier segment. Deux statocystes ovoides
relativement volumineux et peu visibles sur le vivant, sont disposés
obliquement au niveau du bord interne de chaque tentacule., Il n'y a
pas d'yeux. Les organes nucaux ont l'aspect de deux petits mamelons
ciliés, arrondis, faisant saillie sur la face dorsale de la téte; leur
diametre est équivalent au cinquicme de la largeur totale de la téte.
Les organes nucaux sont donc tout a fait comparables a la description

qu'en donne PITERANTONI pour P. sphaerulatus.

i

{

La ciliature générale de P, hypoleucus est réduite : il n'y

a pas de couronnes ciliées segmentaires. La bande ciliée ventrale,
étroite le long du corps, s'élargit et bifurque au niveau de la bouche
qu'elle entoure complétement. En avant de la bouche, existe une bande
ciliée transversale. La face dorsale de la téte porte, en arricre des
organes nucaux et jusqu'au niveau de la région pharyngienne, plusieurs
petites touffes ciliées (£ig.13 ) alignées transversalement. Des cils
sensoriels sont visibles sur la région antérieure : il y en a entre
les tentacules et au niveau des statocystes., D'autres cils sensoriels
plus courts existent sur les bords latéraux de la téte et tout le

long du corps.

Les lobes pygidiaux (fig. 13) montrent une bordure adhésive

bien développée et largement étalée; il existe dorsalement un petit
lobe médian qui termine le pygidium : ce lobe est signalé par PIERAN-

TONI chez P. sphaerulatus.

Les glandes épidermiques sont peu apparentes et en fait assez

peu nombreuses; des glandes bacillaires existent tout le long du corps,
localisées préférentiellement sur une ligne médio-dorsale, deux lignes
latérales et deux lignes latéro-ventrales. Un groupe médian de cing a

six glandes bacillaires existe toujours a la partie antérieure, dovsag.

lement entre les deux statocystes.
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Fig. 13: P, hypoleucus : vue dorsale =At de l'extrémité antérieure ; -B: de:
lobes pygidiaux ; les ornementations cuticulaires ne sont repré-
sentées qu'en B, Table des légendes p. 87,
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Fige 14: P, hypoleucus : -A: néphridie ; -B: ciliature portée par les
dissépiments, Table des légendes pe. 87,
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Des glandes muqueuses nombreuses et bien visibles débouchent

sur les bords du sillon cilié ventral tout le long de celui-ci.

Clest toujours dans des sédiment plut6t fins que P, hypo-
leucus est représentée par des individus appartenant a la forme
tenuis, caractérisés par leur extréme minceur et leur fragilité, Dans
certains sables de la zone intertidale de Roscoff, par exemple dans
les sables qui sont a 1l'est de 1'Ile Verte, on peut trouver les deux

formes mélangées.,

Forme générale et dimensions du corps : les spécimens peuvent

atteindre 7 mm de long pour un nombre de segments de 45 environ, la

largeur du corps n'atteignant que 0,08 a 0,10 mm. La cuticule a

presque totalement perdu son ornementation; celle~ci subsiste cepen-

dant mais elle n'est Jjamais aussi dense que chez les Epécimens de la

forme type et varie selon les individus et selon les régions du corps.
La forme de la t&te, arrondie vers l'avant, est un peu diffé-

rente de celle des spécimens type, mais la ciliature générale réduite

est identique, Les lobes pygidiaux sont généralement moins développés

et le petit lobe médian n'existe pas,.

Morphologie interne.

e e ]

La morphologie interne a été étudiée sur la forme tenuis n1In
transparente : l'opacité de 1l'épiderme chez les spécimens de la forme
type rend en effet trés difficile l'examen des organes internes,
Cependant, l'organisation interne paraft identique chez les deux

formnes,

Le tube digestif : 11 débute par un oesophage fortement cilid

qui se termine dans le premier segment, un peu en arricre du premier
.. 1 = : . , . .

dissépiment ( ). Apreés l'oesophage, l'intestin reste étroit jusqu'au

(1) Le premier dissépiment chez cette espece est nettement écarté du

bulbe pharyngien (fig. 13 ), ce que ll'on peut voir également, dans
la monographie de PIERANTONI, planche III, figure 4,
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5éme segment environ; dans ces premiers segments, on distingue ventra-
lement au tube digestif, des glandes contenant de gros grains ovoides
qui sont particuliéres a cette espéce; sur le vivant, ces glandes

prédominent nettement et les glandes salivaires n'apparaissent claire-

ment que vers le 6¢éme segment, tandis que le tube digestif s'élargit,
Mais des colorations in toto au carmin aluné permettent de mettre en
évidence les glandes salivaires dés le premier segment, immédiatement
aprés 1l'oesophage, comme chez toutes les autres espéces. Les glandes

A

salivaires sont, chez P. hypoleucus, réduites a deux bourrelets

ventro~latéraux peu volumineux, mais qui s'étendent jusqu'au 18éme ou
20¢me segment, Les glandes a gros grains ovoides les accompagnent

sur tout leur parcours : celles-ci n'ont Jjamais été vuves chez d'autres
espéces de Protodrilus (voir fig. 14 A).

Ces deux catégories de glandes ont des contenus sécrétoires
trés différents : les glandes salivaires sont, comme ?héz toutes les
especes du genre, de volumineuses cellules pourvues d'un gros noyau
a nucléole bien visible; leur cytoplasme est nettement basophile et
contient une fine sécrétion granuleuse qui s'écoule ventralement au
tube digestif et remonte le long de celui-ci jusqu'a la cavité buccale.

Les cellules a gros grains ovofides ne sont pas basophiles :
les grains de sécrétions sont bleus & 1'Azan (les glandes salivaires
sont rouges comme les noyaux), colorés en rose pAle par 1'APS, incolovres
au bleu alcian,

Vers le 2Céme segment, la dispardtion des glandes salivaires
s'accompagne d'un changement d'aspect de 1l'intestin qui s'élargit
nettement en méme temps que sa paroi devient plus mince; sur le vivant,
1'intestin est a ce niveau souvent coloré en brun-clair par un abon-
dant contenu digestif riche en frustules de Diatomées.,

Ltintestin postérieur, de diamétre plus petit, est fortement
cilié dans sa portion terminale et débouche a l1ltextérieur sous le Jcbe
médian dorsal du pygidium.

PIERANTONI signale que les glandes salivaires s'étendent chez

P, sphaerulatus, du 3¢éme au 20¢éme segment et chez P, hypoleucus, du

3&me au 17¢éme environ., I1 ne mentionne pas la présence de cellules

a gros granules associées aux cellules salivaires typiques,



Les néphridies : elles sont trés petites chez cette espdce

et ne possédent pas d'ampoule initiale saillante dans le coelome en
avant du dissépiment qu'elles traversent (fig. 14).

Elles se situent dans chaque scgment, a l'angle que forment
le dissépiment et la paroi du corps et elles sont ventrales par rapport
aux muscles obliques, Le canal néphridien, étroit et court, est
difficile a voir et en fait, seule la partie initiale de la néphridie,
accolée a la face antérieure du dissépiment, est visible : a ce ni-
veau, une dizaine de cils apparaissent dans un cytoplasme contenant
de petites vacuoles. Les cils étant, pour la plupart, ordonnés et
dirigés vers 1l'arriére, paraissent liés au cytoplasme 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 cytoplasmique mais seule-
ment en bordure de celle-ci, formant ainsi un néphrﬁstome.

Selon PIERANTONI, les néphridies sont trcs petites chez

P, hypoleucus et P, sphaerulatus : elles appartiennent au type

"brachynéphridies" dont il donne une description en partie inexacte.
En effet, selon cet auteur, les '"brachynéphridies" se trouvent acco-
lées a la paroi du corps, ce qui est exact, mais elles seraient

pourvues d'un néphrostome relativement large selon les figures qu'il
donne (PIERANTONI op. cit. planche 3, fig. 4) : or il n'existe rien

de semblable chez P, hypoleucus.

Le dénombrement des segments antérieurs : comme chez P. ad-

haerens (JAGERSTEN 1952 et JOUIN 19%0), certains dissépiments anté-

rieurs disparaissent chez P. hypoleucus, ce qui rend trés difficile

le dénombrement exact des segments,

La premiére néphridie visible chez P, hypoleucus traverse le

premier dissépiment situé nettement en arriére du bulbe pharyngien
chez cette espéce (fig.13A). Le premier segment treés long ici, corres-
pond le plus souvent a l'association de deux segments dont le dissé-

piment limitant a disparu.
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Les néphridies ont elles aussi disparu et la deuxiime pairc
. L, ulVauk T
visible traverse le . buesssssdae dissépimenitly anormalement éloigné du
premier. En conséquence, si le premier segment allongé correspond a
deux segments réunis, il faut appeler le suivant, troisiéme segment.

Il arrive qu'il v ait trois segments associés entre les
deux premiers dissépiments visibles, et ce n'est qu'a ltaide de
mesures que l'on peut évaluer le nombre de segments antérieurs ainsi
fusionnés; quelquefois, les dissépiments n'ont disparu que d'un scul
cbté du tube digestif, ce qui facilite le dénombrement des segments
(voir £ig. 15 ).

Les individus sexuellement mQrs.

et e o e e g et e =

A Roscoff, la période de reproduction de cette esplce est
limitée a quelques mois d'hiver ﬁ les premiers individus fertiles
apparaissent en novembre-décembre et on en rencontre jusqu'en mars,
comme en Méditerranée, A Xristineberg, j'ai trouvé plusieurs individus

\

méles en juillet.

Les mlles 3 évolution des caractcres sexuels au cours de la

périnde de reproduction.

A 1t'inverse de ce que 1l'on constate en général chez les

autres espéces de Protodrilus, il y a, chez P, hypoleucus, une

variation dans le nombre de spermiductes (une & trois paires) au cours
de la période de reproduction, De plus, selon les individus, la
premiére paire de spermiductes ne semble pas occuper toujours le mEme
segment et on l'observe tantdt dans le segment 5, tantdt dans le
segment 4. Or cette variation n'est probablement qu'apparente et
résulte seulement de la difficulté que 1l'on a & compter les segments
de la région antérieure, En effet, il arrive que le dissépiment 3,
normalement visible chez les individus stériles, soit invisible ou
disparu lorsque les animaux sont pleins de spermatozoides. Quant =2ux
néphridies, seuls organes segmentaires pouvant permettre un dénom-
brement précis des métamires, elles sont treés petites chez cette
espéce et indiscernables lorsque les spermatozofides ont envahi le

coelome,



I1 est trés probable que ce sont de telles variations
apparentes dans l'emplacement des spermiductcs)qui ont conduit PIERAI-

T

TONI & créer une espice nouvelle tout en conservant celle d!'ARMENANTE,

Lt'apparition des organes latéraux et des spermiductes a pu
tre étudiée sur des spécimens appartenant & la forme tenuis, récoltés
toujours a la méme localité & Roscoff (bancs de sable entre la pointe
de Perarhidic et 1'Ile Ledanet.

1°/ Vers la mi-novembre, on ne trouve encore que 8% d'indi-

(1),

latéraux ne sont que de simples sillons ciliés apparus en premnier sur

vidus sexuellement mlrs tous sont des ml&les et les organes

le segment 5 (SS), puis s'étendant sur les segments 6 et 7 (fig. 15 A).

La premicére paire de spermiductes formée prend la place de la néphri-

(2)

sont présentes sous forme de bourrelets dans le coelome: des segments

die 6 A ce stade, la spermatogenése débute & peine : les gonades
postérieurs fertiles (& partir du segment 22 environ)g mais il n'y a
encore ni spermatides, ni spermatozoides libres dans le coelone,

Un fait nouveau, qui se produit probablement aussi chez les
autres esptces, a pu &tre noté ici : on constate, chez ces individus
oli la spermatogenése débute a peine, que tous les dissépiments, depuis
le deuxicéme Jjusqu'a ceux des derniers segments fertiles, sont pourvus,
sur leur face antérieure, d'une longue et souple ciliature, comparable
A celle qui est décrite par GOODRICH (1931) et JAGERSTEN (1952) chez

les femelles de P, flavocapitatus et de P, rubropharyngeus. Cette

longue ciliature a probablement pour r8le de faire circuler le liquide
coelomique autour des gonades et de brasser les cellules germinales

lorsque celles-ci sont libérées dans les cavités coelomiques (fig., 14b),

2°/ Les glandes épidermiques apparaissent sur le bord de
ltorgane latéral cilié du segment 5, Une deuxiéme paire de spermi-
ductes apparaft a la place de la néphridie 7 (fig. 15 B), c'est-a-dire

dans le segment 6,

(1) Observations de 1'année 1968-1969,

(2) La néphridie 2, bien que disparue, est comptée,
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3°/ A la fin novembre, on rencontre déja quelques individus
tout a fait mfrs ayant trois paires de spermiductes (emplacement des
néphridies 6, 7 et 8. Les organes latéraux sont des sillons ciliés

continus de 85 & 88 (fig.15 D ) et bordés de glandes d'une maniire

discontinue. Il n'y a pas, chez P, hypoleucus, de petite fossette

glandulaire ronde au début de L'organe latéral,

En pleine période de reproducticn (février-mars), les miles

de P, hypoleucus sont donc pourvus de trois paires de spermiductes

dont les coelomostomes sont situés dans les segments 5, 6 et 7,

A ce moment-la, chez la forme type comme chez la forme tenuis,
les spermatozofides trés nombreux ont envahi toute la région antérieure
et masquent les dissépiments; il arrive trés souvent que le dissépiment
3, habituellement visible, disparaisse et si 1'on ne prend pas garde
aux longueurs des segments, on compte alors les spermiductes dans les
segments 4, 5 et 6, c'est~a-dire qu'il semble qu'uneIRaire de spermi-
ductes se soit différenciée en avant de la premicére,

Cela est peu probable et il semblebien que les nouveaux sper-—

miductes se forment toujours en arriére de la premiére paire formée.

4°/ A la fin de la période de reproduction, une différence
apparaft entre les deux catégories d'individus en ce qui concerne
notamment 1l'extension des organes latéraux, les spécimens "type' non-
trant des caractéres plus constants que ceux observés chez la forme
tenuis,

Chez les spécimens de la forme type, les organes latéraux
s'étendent en effet sur les segments 5 a 8 sous forme de sillons ciliés
continus, pourvus d'une bordure glandulaire discontinue (fig. 15 D).

Les spécimens de la forme tenuis montrent, par contre, une
extension considérable des organes latéraux qui se prolongent jusqu'auv
13éme ou 17éme segment, Ces sillons ciliés sont bordés de glandes,
comme chez la forme type, dans les segments 5 a 8 et sont moins riches
en glandes sur les segments 9 a 17 ou les sillons ciliés sont discon-
tinms (Pig.15 € ).

D'autre part, quelques individus possédent quatre paires de

sperniductes, la paire supplémentaire étant immédiatement postérieure
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P.hypoleucus Armenante 1903 forma tenuis Jouin 1968’ A
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Fig. 15: Diagrammes résumant en A, B et C 1l'apparition progressive des
spermiductes au cours de la période de reproduction ; en C: ex-
tension anormale des organes latéraux chez la forme tenuis, a la
fin de la période de reproduction ; en D: les caracteéres de la
forme type au méme moment,
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aux trois paires caractéristiques de 1l'espéce. Chez d'autres individus,
on observe, au niveau des pores néphridiens H9 et th dilatés et abon-

damment ciliés, 1'ébauche de nouveaux spermiductes, sans que cependant

les coelomostomes correspondants soient quelque peu différenciés.

En résumé, les faits observés montrent que :

1) les spécimens type ont des caractéres sexuels bien établis et
constants;

2) les spécimens "tenuis" au contraire présentent une certaine insta-
bilité de ces caractéres : il semble qu'il y ait un gradient
antéro~postérieur dans la différenciation des spermiductes ét des
organes latéraux et que ces spécimens soient plus sensibles que
ceux de la forme type a 1ltinfluence de la gamétogenése, Ainsi
stexpliquerait l'extension anormale des organes latéraux et la
tendance a la différenciation de spermiductes supplémentaires.

\

Localisation des gonades : PIERANTONI (op. cit.) mentionne

que les segments fertiles succédent aux segments salivaires : la régicn
fertile débute donc, selon cet auteur, pour les méles comme pour les
fenelles, vers les 20~22émes segments,

Des colorations in toto, effectuées sur des individus mlles
au début de la période de reproduction, révélent la présence de massifs
de spermatogonies et de spermatocytes a partir des segments 6 et 7,
jusqu'au 4éme segment avant la fin du corps. Mais plusieurs observations
montrent que les gonades s'épuisent rapidement dans les segments anté-
rieurs du corps (segments "salivaires") alors que dans la moitié
postérieure du corps les produits génitaux sont élaborés pendant toute
la période de reproduction., Les spermatozofides migrent vers l'avant
Jjusqulaux spermiductes; il est méme fréquent qu'ils traversent le
premier dissépiment et envahissent la téte,

Chez de trés jeunes méles, alors qu'il n'y a encore qu'unc
seule paire de spermiductes, on constate quelquefois la présence de
faisceaux de spermatides alignés et immobiles dans le coelome de ce
segment (S5); A& ce stade, les segments qui suivent sont le plus souvent
dépourvus de cellules germinales et ce n'est que veps le 15¢éme segment
que l'on observe dans quelques segments de petits bouquets de jeunes
spermatides a courts flagelles. A partir du segment 23, les longs fais-
ceaux de spermatides occupent entiérement les segments de la région
postérieure du corps, qui apparaft donc comme la véritable région fer-
tile,
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A la fin du mois de mars, les pmoportions sont les suivantes :
69% d'individus redevenus stériles, 13% de mlles et 18% de femelles.
La plupart des mfles ont & cette époque trois paires de spermiductes
mais la régression du nombre de spermiductes a pu &tre notée chez
quelques spécimens et il semble bien que ce soit la premiére paire
formée qui subsiste le plus longtemps et disparaisse en dernier, Les
glandes épidermiques des organes latéraux disparaissent avant 1la

ciliature,

Les femelles se reconnaissent immédiatement au contraste qua

forme avec la partie stérile, la moitié postérieure du corps reﬁdue
opaque et légerement dilatée par la présence des ovocytes.

Dans la majorité des cas, la gonade apparaft vers le 21éne
segment ; mais cela varie avec le nombre total de segments‘des individus,
En régle générale, cependant, les ovaires ne se développent pas dans
les segments pourvus de glandes salivaires, '

Les ovocytes sont alignés le long de 1l'intestin dans les
cavités coelomiques dorsales et mesurent 40 a 50U de diamétre quelques
Jjours avant la ponte., Leur nombre varie de quatre & huit par segment.

I1 n'y a ni glandes du cocon; ni organes dorsaux chez les

femelles de P, hypoleucus; Jje n'ai jamais discerné d'oviductes.

La période de maturité sexuelle est limitée a quelques mois
d'hiver & Roscoff., Contrairement & ce que l'on cbserve chez les milan.
les gonades ne se développent jamais dans les segments antérieurs,
méme au début de la période de rcproduction et la région fertile
paraft ici nettement limitée par 1l'extension considérable des glandes

salivaires,

Locomotion et comportement,

Rien de particulier dans la locomotion de cette espice qui,
comme la plupart des Protodrilus, glisse réguliérement en serpentant
entre les grains de sable; elle présente par contre une '"réaction

de défense" trés caractéristique, PIERANTONI signale chez P. hypoleucus

et P, sphaerulatus une faculté d'enroulement en spirale : ce comportemen!

intervient en effet lors d'une forte perturbation et il est tout a fait
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particulier a cette espéce, Les lobes pygidiaux adhésifs s'ancrent sur
le substrat et tout le corps s'enroule sur lui-méme en une spirale
verticale serrée. L'animal peut rester ainsi contracté plusieurs
minutes, offrant un minimum de surface exposée aux courants ou aux
chocs,en méme temps qu'une certaine élasticité ¢ il ne se déroule que

lorsque toute perturbation a cessé.

Une autre caractéristique importante de ll'espéce est la forte
odeur iodée que dégage un individu blessé. Gr&ce a cette odeur, on peut
déceler la présence de cette espéce sur le terrain, au moment méme de
la récolte, en pressant a la main une poignée de sable. Cette odeur est
une caractéristique constante de 1l'espeéce, dans les divers points de sa
répartition géographique,

Parasite
SmmmmmEms

i

Une autre particularité distingue la forme tenuis : c'est la
b AT s
présence dans le coelome de grosses formations blanches’'a allure dl'ovo-
cytes, pourvues d'un noyau et comprimées dans la cavité coelomique du
segment qu'elles occupent § elles peuvent atteindre 90U dans leur plus
grand diameétre,
Ces grosses cellules sont des parasites encore indéterminés

il s'agirait, selon le Dr, POLJANSKY (communication orale), soit d'une

Grégarine coelomique, soit d'un Eucoccidium, voisin d?Eucoccidium dino-
i g A e S s s =

philii dont le cycle a été décgrit par XK G, GRELL chez Dinophilus giro-

ciliatus,

La présence de ces parasites a été notée aussi bien a Roscofl
qu'a Naples; a Roscoff, on les rencontre toute l'année, méme pendant la
période de reproduction dans les segments fertiles, et méme dans les
segments pourvus de spermiductes chez les individus méles. Ils n'inflvent
donc pas sur la sexualité de leur h&te.

Les spécimens de la forme typc que l'on rencontre dans la zonc
des marées sont eux aussi parasités ; mais ce volumineux stade coelo-
nique ne semble pas sty développer, Il existe en effet un autre stade
olt les parasites sont accolés a la splanchnopleure contre l'intestin,
toujours dans la pégion moyenne du corps (dans les derniers segments
a glandes salivaires et les quelques segments qui suivent). Ces para-
sites peuvent passer dans la lumiére intestinale ol ils sont alors
enveloppés d'une membrane épaisse,
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ARMENANTE (1903) et PIERANTONI (1908) ont dans leurs diagnoses

des espéces hypoleucus et sphaerulatus, sighalé la présence pendant

toute 1l'année de "gros ovocvtes isolés" ayant comme origine certaines
cellules péritonéales éparses susceptibles d!'évoluer dans ntimporte
quel segment du corps en cellules sexuelles.,

Je n'ai jamais observé de formation d'ovocytes chez P, hypo-
leucus en dehors de la période de reproduction limitée aux mois d'hiver
(décembre A mars) et il est certain que les formations décrites comme

"ovocytes isolés" par les anciens auteurs correspondent & ce parasite.

Il est intéressant de rapprocher de ces faits certaines
observations de E, Du BOIS REYMOND MARCUS (1948) qui signale, au, cours
de la description d'une espéce nouvelle des cOtes du Brésil, P, corde-
roi, l'existence d'ovocytes isolés susceptibles de passer dans la
lumiére intestinale; cette espéce semble elle aussi fertile pendant
les mois d'hiver (septembre) alors que les individus porteurs de
quelques gros ovocytes isolés se rencontrent toute 1”aﬁnée.

Ltauteur signale qu'en janvier la plupart dés femelles Agées
(elle appelle ainsi les spécimens porteurs de quelques "ovocytes
is0lés") ne sont pas fécondées : on peut déduire de ces observations,
d'une part qu'il n'y a pas d!'individus mfles a cette époque, donc que
la période de reproduction est limitée aux mois d'hiver, comme chez

P, hypoleucus, d'autre part que ces ovocytes isolés, passant dans la

lumiére intestinale, sont des parasites.
P, corderoi est encore trop peu connue (les individus sexuel-
lement nm@rs ne sont pas décrits), pour que l'analogie entre les deux

. ’

espéces envisagées ici soit poussée plus loin,

Diagnose de P. hypoleucus.

Longueur : 8 mm; largeur : 0,13 mm; nombre de segments : 45 a
50. Tentacules céphaliques assez courts atteignant vers l'arriére le
milieu du premier segment. Statocystes écartés 1l'un de 1l'autre et peu
visibles. Pas d!yeux. Organes nucaux de forme ronde trés caracté-—
ristique. Corps recouvert d'une cuticule ornementée lui donnant une

coloration blanche. Ciliature épidermique réduite. Pygidium formé de
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deux lobes adhésifs courts et larges et d'un petit lobe médio-dorsal
rudimentaire dépourvu de glandes adhésives, Glandes salivaires treés
réduites dans les 5 premiers segments et s'étendant vers ltarriére
Jusqu'au 18éme segment.:les gonades sont présentes chez les mlles dés
le 6éme segment mais atteignent leur développement normal seulement
vers le segment 20, Tl v a trois paires de spermiductes dans les
segments 5, 6 et 7; les organes latéraux s'étendent sous forme de
sillons ciliés continus dans les segments 5 a 8, Chez les femelles,
la région fertile débute au segment 20, Maturité sexuelle en hiver
(décembre a mars), sur les cBtes de la Manche et de la Méditerranée,

Espéce fréquemment parasitée,

Caractéres particuliers a la forme tenuis

Corps treés mince n'atteignant que 0,08 a 0,10 mm de large. Cuticule
moins ornementée et plus transparente., A la fin de la période de
reproduction, les organes latéraux s'étendent du segment 5 au segment
17 (les 3 paires de spermiductes ont le méme emplace@ent,que chez
l'espéce type). Chez cette forme, les parasites se déwe loppent dans le
coelome sous forme de grosses formations blanches{qui ont été inter-

prétées par plusieurs auteurs comme étant les ovocytes de l'espéce),

Protodrilus adhaerens JHgersten 1952

o]
Localité type : Gullmar-Fjord (FiskebH#ckskil) : "Bondhalet"(-0,5 a

PRUC VU —

-1 m) (Jdgersten 1952)

[¢] [o]
Autres localités : - Gullmar-Fjord : Halld et Sal¥(-16 m) (JHgersten

(1)

Gerlach 1953, étang de Salses et eaux souterraines littoral-s

- Méditerranée (Banyuls) : sous le nom de P, pardij

& St Cyprien et au Canet (Gerlach 1953).
(région de Naples) : plage de Posit-n-
(eaux souterraines littorales);
- Mer d'Irlande (Anglesey) : zone intertidale a
Treath Bychan (Boaden 1963);

(1) Espéce que j'ai mise en synonymie avec P. adhaerens (Renaud-lornant
et Jouin, 1968).
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- Atlantique (Arcachon) : sable a Amphioxus de
Graveyron (Renaud-Mornant et Jouin 196%);

- Manche (Roscoff) : zone intertidale au nord de
1'Tle Verte, sables moyens au niveau des basses mers de

vive eau et Terenez(-~5 m) (Jouin 1968).

Les spécimens rencontrés a Roscoff et en Méditerranée sont
tout a fait identiques & lt'espéce type, dont JAGERSTENl a donné une

étude trés compléte, Les seuls points signaler concernent la période

a
de reproduction de l'espece : selon JAGERSTEN, cette période débute
dans le Gullmar—Fjoré a la fin de 1l'hiver et dure tout 1'été. A Roscoff,
elle s'étend sur toute l'année et en Méditerranée, il en est probable-
rnent de méme, l'espéce étant mlre lors des récoltes en février, mars,
septembre et octobre.

A Rosgcoff et en Méditerranée, comme dans la localité type,
les femelles pourvues de glandes épidermiques particuliéres appelées
glandes du cocon par JAGERSTEN, enveloppent leur ponte dans un cocon

transparent ou les larves demeurent quelques jours, Ma%gré cette adap-

tation que lton retrouve chez Protodriloides et qui pourrait permettre

a la ponte de résister & une éventuelle émersion prolongée du sédiment,
cette espéce n'a été récoltéea Roscoff qutaux niveaux infériecurs de
I'intertidal; d'autres facteurs écologiques commandent donc sa répar-

tition. En Méditerranée cependant, P. adhaerens a colonisé le domaine

souterrain littoral et la formation d'un cocon autour de la ponte

représente probablement un réel avantage dans un tel milieu.

Dans 1'étude qu'il donne de P. adhaerens, JAGERSTEN n'a

mentionné pour les dimensions du corps que la longueur totale, mais ni
le nombre total de segments, ni la largeur du corps. Or, ces deux donnécs
sont importantes car on observe des spécimens plus ou moins minces,

En effet, les spécimens types mesurent 125p de large
dans la région fertile et ont environ 4 mm de long pour un nombre total
de 45 segments, alors que d'autres spécimens aussi longs que les
précédents et ayant un nombre de segments égal ent une largeur maximum

de 85-90p dans la région fertile.
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En regle générale, on observe ici, comme chez P, hypolcucus,

que les spécimens vivants dans les sables plut6t fins sont plus minces
et plus transparents, Ces faits ont justifié a mes yeux la création

d'une forme P, adhaerens forma gracilis Jouin 1968,

Dtautre part, j'ai trouvé dans les sables a Amphioxus de
Méditerranée (Naples et Banyuls), des spécimens au contraire plus
robustes et plus opaques que les spécimens types; jl'ai également dis-—

tingué pour eux une forme nouvelle : P, adhacrens forma major. Ces deux

formes seront décrites successivement.

Protodrilus adnhaerens forma gracilis Jouin 1968,

Localité type : Manche (Roscoff) : Basse Plate(-10 m),

Autres_localités : - Manche (Roscoff) t Duslen(-2 m)
o]
~ Gullmar-F jord (Fiskebiickskil) : Halls(-5 m),
sable fin,

- Méditerranée (Naples) : Forio d!Ischia(-~10 m).

]

Les principaux caractéres de cette forme sont :

1) la transparence extréme du tégument qui contient cependant des
glandes bacillaires comme l'espéce type;

2) la minceur du corps : 70p de large et 90 dans la région fertilc
(au lieu de 100 et 125u pour les spécimens types);

3) la réduction des organes adhésifs segmentaires : chaque organc
est réduit a une seule glande sur les 4 premiers segments du corps et
& quatre ou cing glandes sur le reste du corps (il y a environ douze
glandes par organe :adhésif segmentaire chez l'espéce type);

4) les glandes salivaires occupent comme chez l'espéce type les
5 premiers segments;

5) il y a deux paires de spermiductes mais ils sont décalés d'un
segment vers 1l'avant par rapport aux spécimens types (coelomostomes dans
les segments 10 et 11), de m#me que les organes latéraux qui occupent
les segments 6 a 12, Les sillons ciliés des organes latéraux sont de
forme plus allongée que ceux des spécimens types;

6) chez les femelles, la diminution de 1l'espace coelomique conseci-
tive a l'amincissement du corps n'influe pas sur la taille des ovocytes
mais sur leur nombre : il n'y a qu'un ou deux oeufs par segment fertile
chez la forme gracilis alors qu'il y en a quatre & huit chez l'espeéce

type.
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Protodrilus adhaerens forma major.

Localité type : Méditerranée (Naples - Ischia) : sable & Amphioxus de

G e pee st

Casamicciola(—8 m).

Autres localités : Méditerranée (Banyuls) : sable a Amphioxus du Racou

Les principaux caractéres de cette forme sont les suivauts

1) la cuticule ornementée ressemble beaucoup & celle de P. hypo-
leucus et confére a cette forme un aspect blanchitre et opaque. Dans
1'épiderme les glandes bacillaires sont nombreuses et fréquemment de
forme plus contournée que chez l'espéce type.

2) Les dimensions duw corps sont supérieures a celles des spécimens
types : le nombre total de segments est de 60-70; la largeur au niveau
de la té&te est de 140-150p etiau‘niveau de la région fertile)chez le
mAle 160-175) et chez la femell® environ 200,

3) Les glandes adhésives segmentaires sont absenth“de la région
antérieure et n'apparaissent le plus souvent que vers le 10éme segment ;
il y a environ 10-15 glandes & chaque organe adhésif (ils ont donc &
peu prés la m@me importance que chez les spécimens types) Mais chez
cette forme, on remarque en plus, sur la moitié antérieure ventrale de
chaque segment, des glandes a petits grains, serrées les unes contre
les autres de part et dl'autre de la bande ciliée ventrale (fig. 16).

4) Les glandes salivaires s'étendent comme chez l'espéce type, sur
les 5 premiers segments (parfois sur les 4 premiers seulement )., A partir
du 6éme segment, le tube digestif s'élargit et sa paroi se montre trés
riche en granules de réserves,

5) Chez les méles, les fossettes de l'organe latéral sont plus
allongées et presque contigu®s d'un segment a 1l'autre; elles se trouvent
dans les segments 7 a 13. Il y a deux paires de spermiductes dont les
coelomostomes sont situés dans les segments 11 et 12.

La période de reproduction ne peut &tre précisée : les spé-
cimens étaient fertiles au moment des récoltes (mars-—avril), Je ne
peux malheureusement préciser le nombre dl'oeufs par segment fertile,

ni leur taille,
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Fig. 16 : P, adhaerens f, major : glandes épidermiques de la face ventrale
d'un segment., Table des légendes p. 87.
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Dans leur morphologie générale, en dehors des dimensions,
les spécimens de la forme najor montrent tous les caractéres de llespice:
il est donc raisonnable de les considérer comme une forme adaptée a un
milieu différent de celui ol vit l'espece type. Le sable a Amphioxus
est en effet beaucoup plus grossier et probablement plus exposé aux
courantss les glandes épidermiques abondantes chez cette forme ainsi
que la cuticule ornementée ont probablement une signification adapta-
tive; elles assurecraient une meilleure protection contre les chocs dans
ce sédiment grossier souvent remanié, Quant & la robustesse du corps,
elle paralt 8&tre un phénoméne équivalent et en quelque sorte symétrij™
de l'amincissement du corps de la forme gracilis ; dans les deux cas,
les dimensions du corps et notamment son diamétre, paraissent 1liés a

la granulométrie du sédiment et & la dimension des espaces habitables.

P. adhaerens et P, hypoleucus présentant a l'inverse des

1]

autres espéces des formes différentes des formes typé, apparaissent
comme des espéces trés plastiques, capables de coloniser des sédiments

relativement variés,

Diagnose_de P._adhaerens.

Longueur ¢ 3 & 4 mm ; largeur : 0,10 a 0,125 mm; nombre de
segments : 45, Tentacules céphaliques atteignant vers l'arriére le
milieu du premier segment., Statocystes écartés 1l'un de l'autre et peu
visibles. Pas d!'yeux. Pas de couronnes ciliées segmentaires mais de
nombreux poils sensoriels raides notamment sur les c8tés du corps. Derr
lobes pygidiaux adhésifs bien développés, Ventralement, sur chaque
segment, il existe une paire d'organes adhésifs formés chacun d'une
douzaine de glandes. Les glandes bacillaires sont disposées en liserés
longitudinaux le long du corps. Les glandes salivaires occupent les
5 premiers segments, Les gonades débutent chez les mAles au niveau du
11¢me segment; 1l y a deux paires de spermiductes dans les segments
11 et 12 et les organes latéraux s'étendent sur les segments 7 a 13,
Chez la femelle, la région fertile débute au segment 11 ; il v a
environ 6 a 8 oeufs par segment fertile et 1l'épiderme tmmmmmmd contient
des glandes du cocon, Maturité sexuelle : toute ltannée a Roscoff et

en Méditerranée,



Caractéres particuliers a la forme gracilis :
Corps transparent et mince n'atteignant que 0,07 a 0,09 mm; les organes
adhésifs segmentaires sont réduits (4 & 5 glandes chacun en moyenne);
chez les mAles, les organes latéraux (segments 6 A 12) et les spermi-
ductes (segments 10 et 11) sont déplacés d'un segment vers l'avant par
rapport a l'espéce type. Chez les femelles, il n'y a que 1 ou 2 ocufs

par segment fertile,

Caractéres particuliers & la forme major
Cuticule ornementée et opaque; le corps est de grande taille : 60 a 70
segments; 0,15 & 5,18 mm de large; les glandes adhésives segmentaires
sont réduites sur les 10 premiers segments; ailleurs elles ont a peu

prés le méme développement que chez l'espéce type.

Protodrilus similis n,.sp.

Localité type : Méditerranée (Tunisie) : plage de Gammarth.

Pt - —

Autres localités : Atlantique (Arcachon) : zone intertidale a Eyrac.

En juillet 1969, j'ai eu l'occasion d'examiner de trés
nombreux spécimens sexuellement mlrs de cette espeéce, récoltée par le
Dr WESTHEIDE a la plage de Gammarth en Tunisie., Pourvus d'organes
adhésifs segmentaires, les spécimens de cette espéce ont un comportement

assez semblable a ceux de P. adhaerens. Cependant, plusieurs caractéres.

dont ceux des individus sexuellement mlrs, montrent qu'il s'agit bien
d'une espéce nouvelle,

P. similis vit également & Arcachon : elle a été attribuée a

, )
tort par RENAUD-DEBYSER (1963) & 1l'espéce P. pardii Gerlach 19§3 (1‘.

Morphologie externe :

Les dimensions sont les suivantes : longueur : environ 2 jui;

largeur : 0,065 mm; nombre de segments : 35 a 40.

(1) Espéce que j'ai mise en synonymie avec P. adhaerens aprés examen
des spécimens récoltés sur les lieux (étang de Salses) ot GERLACH
signale son espéce.(Renaud-Mornant et Jouin, 1968).
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La forme générale est semblable & celle des spécimens de

P. adhaerens de petite taille : 1le corps est cependant moins long que

chez la forme gracilis de cette espcce.

La région antérieurc ne porte pas d'yeux et les statocystes
semblent manquer totalement, Les tentacules céphaliques sont remarqua-
blement courts : ils mesurent 170 de long, c'est-a-dire qu'ils attei-
gnent vers l'arriere le niveau du premier dissépiment. Les organes nucauy
sont trés petits (M. Lo ciliature générale est peu développée et
il y a peu de cils sensoriels sur le corps, contrairement & ce que lion

observe chez P, adhaerens, L'épiderme est relativement opaque bien que

la cuticule ne soit pas ornementée comme chez P. hypoleucus. Les glandes

bacillaires sont courtes et trapues; les organes adhésifs segmentaires

sont situés, comme chez P, adhaerens, au début de chaque segment sur la

face ventrale : dans les 12 premiers segments, les organes adhésifs ne
comptent que quatre glandes; a partir du 12éme segmen%( ils sont plus
importants, possédant 6 a 8 glandes chacun., Les lobes pygidiaux sont

trés bien développés : de forme allongée, ils se terminent en une bordurea
adhésive élargie assez semblable a celle que 1l'on observe chez P, adbhae-
rens. La segmentation est difficile & discerner : extérieurement, elle
est peu marquée et dans le coelome, les dissépiments sont le plus sor— v
invisibles notamment dans la région antérieure. Comme chez P, adhaerens

et P. hypoleucus, le premier segment apparaft plus long que les segments

suivants et correspond en réalité a deux segments (le dissépiment 2

ayant disparu).

Le bulbe pharyngien est extrémement petit chez cette espece;
il posséde cependant tous les éléments caractéristiques du bulbe de
Protodrilus : muscle bulbaire, muscle sagittal et piéce masticatrice

Les glandes salivaires sont trés difficiles a voir sur le vivant : leur

emplacement a pu &tre précisé gr&ce a des colorations in toto : elles
sont trés peu développées dans l'ensemble et ce n'est qu'a trés fort
grossissement qu'on peut les discerner dés la fin du 2éme segment. Elles

s'étendent chez les femelles Jjusqu'aux segments 10 ou 12 et chez les



P.similis n. sp.

I"ige 17: Po similis n, sp. s ~A: région antérieure ; -B: lobes pygidiaux ;

™o

~-C: segments portant spermiductes et organes latéraux chez un mile.
(Microphotographies du Dr, W. Westheide) ; -D: diagramme des
caractéres d particuliers a cette espéce,
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males Jusqu'au segment 12. Dans les premiers segmenlts, elles sont souveit
réduites a deux ou quatre cellules glandulaires et il est impossible de
préciser si elles existent dans les segments & organes latéraux des

méles.

Les individus sexuellement mrs.

Chez les mlles, les gonades sont visibles a partir des segments
13 ou 14, Jjusqu'a la fin corps, sauf dans les deux derniers ségments qui
sont stériles. Les organes 1atéraux’en forme de fossettes ciliées et
glandulaires se situent dans les segments 6 a 11. Il n'y a pasde petite
fossette ronde dans le segment 5 au début de 1'organe latéral,

On distingue nettement chez cette espéce cing paires de
spermiductes en forme d'entonnoirs étroits, accolés av tube digesiif,
dans les segmants 6 a 10; on peut voir de plus que les dissépiments des
cing segments suivants portent une longue ciliature (segments 11 & 15).

Chez les femelles, la région fertile débute au segment 6 ou 7,
on observe le plus souvent quatre ovocytes &gés par segment mais il peut
vy en avoir six : ils mesurent environ 30p de diamétre, Je n'ai pas dis-
tingué d'oviductes chez les femelles et les glandes du cocon semblent

manquer,

Discussion,

P, similis se rapproche de plusieurs espéces de petite taille

qui sont : P, adhaerens forma gracilis, P. minutus Kirsteuer 1966,

P, pierantonii Aiyar et Alikunhi 1944, Les caractéres communs avec

P. adhaerens sont essentiellement la présence dl!'organes adhésifs seg-

mentaires ventraux et avec P, minutus, ce sont surtout les dimensions
du corps et 1l'absence de statocystes. L'extension des glandes salivaires
jusqutau 16éme segment, la présence de cing paires de spermiductes sont

des caractéres que cette espéce partage avec P, pierantonii et qui sont

de grande importance. Le tableau suivant résume les principaux caractires

de ces espéces voisines. Il est certain que c'est de P. pierantonii que

P. similis se rapproche le plus. Elle en différe cependant par : 1) sa

cuticule qui n'est pas ornementée alors que celle de P, pierantonii

trés ornementée ressemble a celle de P, hypoleucus; 2) ltabsence de sta-

tocystes chez P, similis; 3) l'emplacement des organes nucaux dorsauv

chez P, similis,



e, ! i ? ] 3 ¥ S
T~ Hspéces E. adhaerens| P. adhaerens, P. indicus (P, pierantonii [P, similis {P. minutus
T | Jigersten | £, gracilis | Alyar g Alikunki|Aiyar & Alikunhi; = | Kirsteuer
Caractéresummx_? 1952 I Jouin 1962 1944 1944 : n. sp. | 1966
Longueur i 3 mm 3 mm 2-3 mm 3-5 mm 2mm { 1,5 mm
; 1
* |
Largeur | 100-125 p 70 - 90 80 - 85 u 75 - 80 p 60 - 65 p 60 u
Nombre de = B
1 / o 3\ oy ’|‘ Lo ] — /‘_,- —_
segments 2 a2 25 - 30 30 — 40 35 10 2% - 29
Statocystes :
présents : + + + + + - &
absents ¢ -
Longuéur - ’
260 260 250 80 - O u 80 b 8C p
tentacules B H 50 ¢ 1 190 1 H 18C ¢
Segmepte 1-5 1-5 1=-5 1 - 16 g = 15 1-5
salivaires
Organes e & 2 ? + ?
‘adhésifs
Segments a 11 et 12 10 et 11 11 et 12 7,8,9,10 et 11 {6,7,8,9,10 ?
spermiductes

o

\Ji 1
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Longueur : 2 mn; largeur : 0,065 mm; nomore de segments : 35
a 40. Corps incolore légcérement aplati ventralement, Pas de statocystes
ni d'yeux, lobes pygidiaux adhésifs trés bien développés; présence
dtorganes adhésifs segmentaires. La ciliature générale est peu dévelenzice
Le bulbe pharyngien est trés petit; les glandes salivaires sont peu
abondantes mais étenduecs Jjusqu'aux segments 12 ou 15. Chez les méles,
les gonades sont présentes a partir des segments 13-14; les organes
latéraux s'étendent sur les segments 6 a 11 et il y a cing paires-de
spermiductes (86 & S10). Chez les femelles, la gonade débute au 7éme
segment et il y 4 a 6 oeufs par segment fertile; il n'y a pas de glapdeas

du cocon. Espéce sexuellement mlire en juillet.
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Aprés ce travail, la liste des espeéces s'établit ainsi :

leuckarti Hatschek 1880 génotype

purpureus (Schneider) 1868

flavocapitatus(Uljanin) 1877

schneideri (Langerhans) 1880

hypoleucus Armenante 1903 (synonyme:P, sphaerulatus Pierantoni
1908)

hypoleucus forma tenuis Jouin 1968

spongioides Pierantoni 1903

oculifer Pierantoni 1908 (synonyme : P, bahusiensis Jagersten
1952)

hatscheki Pierantoni 1908

rubropharyngeus J8gersten 1940

pierantonii Aiyar et Alikunhi 1944

indicus Aiyar et Alikunhi 1944

corderoi Marcus d, B,R., 1948

.

adhaerens JHgersten 1952 (synonyme : P, pardii Gerlach 1953)
adhaerens forma gracilis Jouin 1968 ¢

adhaerens forma major

ciliatus JHdgersten 1952

robustus J¥gersten 1952
flabelliger Wieser 1957

minutus Kirsteuer 1966

affinis Jouin 1968

brevis n., sp.

9 |9 |9 |9 {9 |9 |9 |9 |9 |9 |9 |9 |9d |~ |9 |9 |d o g e Y e o

albicans n. sp.

P. sinilis N« Sp.
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TABLE DES LEGENDES

ampoule vibratile

bande ciliée ventrale

bulbe pharyngien

1ére et 2éme couronnes ciliées
canal néphridie

coelomostome

cil sensoriel

cellule vacuolaire

dissépiment

épithélium coelomique

épiderme

gonade

glandes a grains ovoides

glandes muqueuses (
glandes de 1l'organe adhésif (
glandes bacillaires

glandes épidermiques

glandes & grains associées aux glandes salivaires
glandes muqueuses ventrales
glandes de 1l'organe latéral
glandes salivaires

granules pigmentaires

gastrula

muscles longitudinaux

muscles obliques

muscles séparant les cordons neXveux de 1'épiderma
néphridie

oesophage

organe latéral

organe nucal

ovocyte

oviducte

orifice commun a lfoviducte et a la néphridie
pore néphridien

limites du 1er segment

sillon cilié de 1l'organe latéral
chatne nerveuse

spermiducte

statoscyste

touffe de cils vibratiles

vaisseau dorsal
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REPARTITION DES ESPECES ET GRANULOMETRIE DES SEDIMENTS

Les travaux merphologiques et systématiques sur les formes interstitic -
-les ne comportent généralement pas d'indications précises sur les carac--
véristiques des sédiments étudiés : il m'a paru utile de donner les carac-
téristiques granulométriques de quelques localités particuliérement
riches en Protodrilidae,

Les différentes espéces de Protodrilus semblent en effet inféodées a
des sédiments de granulométrie définie : la dimension des espaces habitables
pour une grande part dépendante de la taille des grains paraft &tre 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-&tre calculée a partir d'une
évaluation du volume des vides mais nécessite que l'on puisse assimiler
les grains de sable & des sphéres de diamétre égal a celui du diamétre
moyen du sédiment, Etant donné 1'irrégularité de la forme des grains dens

{
la plupart des sédiments étudiés une telle assimilation était impossible,
Je me suis donc limitée & 1l'analyse granulométrique des différents sédiments :
elle fournit quelques unes de leurs caractéristiques dont la plus intéres-
sante ici est le diamétre moyen.

L'analyse granulométrique a été effectuée selon les méthodes claszssiques
en utilisant une série de 18 tamis (série AFNOR). Les résultats sont pré-
sentés a la fois sous forme d'histogrammes de fréquence pondérale et sous
forme de courbes cumulatives pour lesquelles a 1l'ordonnée de chaque tamis
est porté le poids de sédiment l'ayant traversé, Ces courbes domnent la
valeur du diamétre moyen : diamétre égal ou supérieur a celui de la moitié
pondérale des grainse.

Le premier quartile Q1 est le diamétre égal ou supérieur a celui de
25% des grains ; le troisiéme quartile Q3 est le diamétre égal ou supérieur

a celui de 75% des grains.
L'indice de triageV9§ peut alors &tre calculé,
Q1

Les sables des localités de Salses et de Gunnarsk¥dr avec des indices de
triages de 1,54 et 1,51 entrent dans la catégorie des sables bien claszcése
Tous les autres sédiments analysés sont trés bien classés avec des indices
de triage compris entre 1 et 1,50,

1. Cing especes sont caractéristiques des sables immergés du type
"sable & Amphioxus" (voir tableau suivant p. 96 ) j mais deux d'entre elles

peuvent également occuper des sables de la zone intertidale (P. hypoleucus),

ou peu profonds en arriére de la zone de ressac en Méditerranée (Ea oculifer)
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Ces espéces ont des dimensions voisines qui varient de 180 & 130 p de

large., Les sédiments dans lesquels on les rencontre ont des diamétres
moyens de 725p ( Le Racou et Bloscon), 1175u (Terenez), 1480y (Gunnarskdr)
(Fige 18).

Remarques ¢

a) -Ces courbes mettent en évidence une grande similitude entre les
sables du Racou et de Bloscon : méme diamétre moyen et indices de triage
comparables, Pourtant ces sédiments sont formés 1l'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'apparalt
pas sur le graphiquey Malgré ces différences, les conditions environnantes
(courants, profondeur ...) et les conditions internes du sédiment (poro-
sité, dimension des espaces habitables) sont probablement comparables

puisque plusieurs espéces sont communes aux deux localités,

b) ~Pour le sable de Gunnarskdr, 1l'analyse granuloméfrique n'a en
réalité pasg beaucoup de signification étant donné que ce sédiment est
formé presque entiérement de débris de coquilles de petits Gastéropodes et
de Lamellibranches aingi que de tubes de Serpulidae, Ces coquilles creuses
sont assimilées dans 1'analyse granulométrique a des grains pleins : en
fait, si certaines coquilles peuvent &tre effectivement colmatées par des
éléments plus fing, dlautres ménagent des cavités relativement larges qui
comptent dans l'espace habitable, P, hrevis adopte dans ce sédiment
coquillier un mode de vie semisédentaire qui se traduit par plusieurs
adaptations morphologiques originales ; corps trapu et court, lobes pygi-
diaux de forme modifiée, face ventrale entiérement ciliée (caractéres
probablement liés au déplacement dans de grands espaces lacunaires),
tentacules céphaliques longs et pourvus a leur extrémité de touffes ciliées
vibratiles, gros "cirres' peribuccaux amenant les particules alimentaires
a la bouche,

Par ailleurs, plusieurs espéces vivent 2ans ce sédiment qui,
probablement a l'abri des courants, semble propice a la métamorphose des
laprves : les individus juvéniles y sont en effet particuliérement

abondants,
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2. Le sédiment le plus grossier étudié, celui de la plage du Troc
(diamétre moyen = 1860p) (Fig. 19) héberge une des espéces les plus grandes:
P, albicans qui atteint 12 mm. de long et 300p de large, Dans ce sédiment
perpétuellement remanié par les vagues cette espéce montre plusieurs
caractéres adaptatifs remarquables qui sont :
. L'abondance des glandes épidermiques formant un revétement
continu (Fige. 12).
. L'aptitude a la nage, waractére que ne présente aucune autre
espece, et que 1l'on peut mettre en paralléle avec un dévelop-
pement particulier de la musculature (Fig. 12);
o Le développement interne des embryons: nombreux et petits ils
sont émis au stade gastrula et sont probablement nageants dés

leur émission,

Il faut souligner ici que deux espéces, P, rubropharyngeus et

P. flavocapitatus occupent dans le Gullmar-Fjord d'une part, en Méditerranée

et MerrNoire d'autre part, des biotopes semblables a celui ou vit P, albicans:
c'est-a-dire le sédiment remanié de la zone de ressac. Ni JRGERSTEN,ni
PIERANTONI ne donnent d'indications précises sur les sédiments ol vivent

ces espéces mais GRAY (1967) a étudié les préférences granulométriques de

P, rubropharyngeus : elles correspondent a des diamétres de grains de 500

a 1000p.,

Ces espéces de dimensions voisines, sont avec P, albicans les plus
grandes du genre mais possédent, paradoxalement, les oeufs les plus petits
produits en trés grand nombre dans chacun des segments fertiles : JBGERSTEN

*n'en précise pas le nombre chez P. rubropharyngeus mais d'aprés des photos

qu'il donne on peut 1l'évaluer a 60-80 par segment fertile. Chez cette

espéce comme chez P, flavocapitatus les oeufs bien que petits et pauvres

en vitellus ne se segmentent pas dans le coelome de la femelle comme chez

P, albicans,

3. En ce qui concerne les deux espéces "polytypiques" P, hypoleucus

et P, adhaerens, la relation entre les dimensions du corps et les carac-

téristiques granulométriques sont claires :

a) -La forme type de P, hypoleucus (130u de large) se rencontre

dans des sédiments de diamétres moyens de 725p ou 815p (sable de Bloscon,

Fig. 18, et du Chenal de 1'Ile Verte, Fig, 20), alors que la forme tenuis
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beaucoup plus mince (90p de large) vit dans un sédiment d'un diamétre

moyen de 370p( Bancs de sable Perarhidic Fig. 20).

b) -En ce qui concerne P, adhaerens la forme type et la forme

gracilis se trouvent m&lées dans certaines localités (Salses, Duslen par
exemple), 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 colonisc pas les sables de diamétre de grains inférieur

a 500p.«

Si 1l'on admet que l'auteur, qui a opéré dans la zone intertidale a
Anglesey, a eu affaire a la forme type, les spécimens rencontrés en trés
grand nombre a la Basse plate (diamétre moyen du sédiment : 300u) et
appartenant tous & la forme gracilis (largeur du corps 80p), démontrent
la fois la plasticité de cette espéce et 1l'importance de la granulométrie
du sédiment. L'existence de spécimens appartenant & la forme major, ren—
force la validité de ces deux remarques ; plus gros que céux de l'espéce
type, ces spécimens (largeur du corps 170p), vivent dans des sables

grossiers (sable & Amphioxus du Racou)de diamétre moyen égal & 725u.

4, Enfin, il faut souligner que la plus petite espéce connue, éga-
lement la plus mince, P, similis (65p de large) se rencontre dans un

sédiment fin de diamétre moyen, égal a 295\ a Eyrac (RENAUD=DEBYSER 1963).

Les sédiments marins de la Basse Plate (Fig. 21)et d'Arcachon avec
des diameétres moyens de 300p et 295p hébergent des espeéces trés minces

(80p et 65u de large),

5, Les résultats obtenus sur 1l'Etang de Salses ne sont pas conformes
A ceux des autres localités étudiées, toutes marines,

L'espéce P, leuckarti, assez robuste (150p de large) vit a Salses

dans un sédiment dont le diamétre moyen est faible : 255 p.
Il est certain que la granulométrie n'est pas seule responsable de

la distribution de P, leuckarti, espéce inféodée aux eaux saumdtres,

De plus la localité de 1'Etang de Salses est abritée : le sédiment est
probablement peu remanié et la faune qu'il héberge semble n'occuper en

surface qu'une faible épaisseur.
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Ces conditions sont donc trés différentes de celles qui régnent dans les
localités marines ¢ leg'sédiments de diamétre moyen comparablesd celui de
Salses, comme par exemple celui de la Basse Plate (Fig, 21) ou celui
d'Eyrac (Arcachon) sont remaniés : par les courants et hébergent des espéces
réellement interstitielles qui vivent au sein du sédiment et pour lesquelles
la dimension des espaces habitables est un facteur déterminant,

Dans le tableau suivant, les diamétres moyens, donnés par les courbes
cumulatives des différents sédiments (Fig. 18, 19, 20, 21), sont reportés

avec le diamétre du corps des espéces hébergées,

Localités Diamétre moyen Espéces Diamétre du
du sédiment corps
Le Troc (Plage) 1860u P, albicans 250-300 -
Gunnarskdr (-13m) 1480y w==m=-= ( P, brevis 140-180 p
(
( ( P. hatscheki 180
(  ( P. purpureus 150-180 L
Terenez (~5m) 1175p w=w ( ( P, _hypoleucus .+ 130
: (- ( Pa__oculifer 120-140 p
( (P, affinis 120-140 p
Le Racou («4m) 925 wwewsds ( P, adhaerens f. major 150-180 p
( g Py _hatscheki 180 p
( ( P, _purpureus 150-180 p
Bloscon (~10m) 7254 wew ( ( P, _hypoleucus 130 p
( (. P. oculifer 120-140 p
( ( P. affinis 120-140 p
Chenal de 1'Ile 815 P, ciliatus 150-170 p
Verte (intertidal) P, hypoleucus f. type 130 p
Pointe de Perarhidic
(intertidal) 380u P, hypoleucus f. temis 80-100 p
Basse Plate (-10m) 300p P, adhaerens f, gracilis 70- 90 p
Eyrac (1)
(intertidal) 295 P, similis 65 p
Salses (étang) 2554 P, leuckarti 150 p

(1) diametre moyen du sédiment d'aprés les données de RENAUD-DEBYSER (1963).
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RESUME ET CONCLUSIONS

En résumé, 1l'étude morphologique et systématique qui préceéde
comprend :

1. la redescription de quatre espéces incomplétement ou mal décrites dans

les travaux anciens : P, leuckarti, P, purpureus, P, hatscheki, P, hypoleucus ,

2, La mise en synonymie de trois espéces au profit des espéces suivantes

P. oculifer (synonyme P, bahusiensis) P, hypoleucus (synonyme P, sphaerulatus)

P, adhaerens (synonyme P, pardii, synonymie établie dans un travail antérieur),

3, la description de quatre espéces nouvelles : trois d'entre elles sont
cosmopolites : P, affinis (Kristineberg, Roscoff et Naples), Pe brevis‘
(Kristineberg et Naples), P, similis (Tunis et Arcachon), tandis que la
quatriéme P, albicans n'a été trouvée jusqu'ici qu'a Banyuls (Plage du Troc)
faute d'avoir été recherchée dans d'autres localités a gravier comparable,

P
f

\

D'un point de vue morphologique et systématique, les conclusions que 1'on

peut tirer de cette étude concernent en premier les caractéres sexuels et plus

particuliérement ceux des mdles,

1. la présence d'organes latéraux et de spermiductes en nombre limité
(une a cing paires) caractérise toutes les espéces du genre Protodrilus (1es

genres Protodriloides, Saccocirrus et Polygordius sont dépourvus d'organes

latéraux et possédent en général autant de spermiductes que de segments fertiles
Ces caractdres apparaissent avec la maturité sexuelle ;3 chez les espéces a

période de reproduction limitée, (P, hypoleucus par exemple) ils disparaissent

a la fin de cette période,

2, Pour chaque espéce la région fertile du corps a une certaine étendue,
"complémentaire" d'une région stérile antérieure occupée généralement par les
glandes salivaires, Pour PIERANTONI, les faits sont simples : les segments
contenant les glandes salivaires n'ont pas de gonades et celles-ci se dévelop-
pent dans les segments ou ne pénétrent pas les glandes salivaires,

JRGERSTEN a montré pour 4 cspéces que cela n'était pas rigoureusement -
vrai., Les données nouvelles acquises sur 8 espéces(1) et regroupées dans la

figure 22, montrent en effet que chez quelques unes, glandes salivaires et

(1) parmi les onze espéces étudiées, trois (P, ciliatus, P. bahusiensis,
P, adhaerens) étaient déja bien connues (JAGERSTEN 1952),
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gonades coexistent dans certains segments,.

Cependant pour 1l'espéce P, hypoleucus ou les glandes salivaires sont

trés étendues (jusqu'aux segments 18-20), les gonades J apparues au début de
la maturité sexuelle dans les segments 8 a 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
salivaires,

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 espéces,

Chez les femelles de P. hypoleucus, il n'y a d'ovocytes qu'a partir du
20 éme segment, c'est-a=dire en arriére des segments occupés par les giandes
salivaires, Il semble donc possible que celles-<ci aient un rdle inhibiteur
sur le développement des gonades chez certaines espéces : ce point nécessiterait

une étude particulieére,

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 JAGERSTEN (1952 p. 502), qui doutait des faits décrits par PIERAN=-

TONI chez P, hypoleucus et P, sphaerulatus, Or chez toutes les espéces, les

spermatozoides élaborés dans les différents segments fertiles migrent vers
1l'avant jusqu'aux spermiductes pour &tre évacués : rien d'étonnant alors, dans

la disposition particuliére & P, hypoleucus ou 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), la

derniére paire de spermiductes débouche a la fin de 1l'organe latéral, qui est

(1)

a ce niveau un simple sillon cilié dépourvu de bordure glandulaire .

(1) Dans les diagrammes, les sillons épidermiques ciliés et glandulaires
formant les organes latéraux, sont représentés par un trait ininterrompu,
lorsqe la ciliature est continue du début & la fin de 1l'organe latéral,
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
trés caractéristiques de chaque espéce ne sont pas représentées dans ces di
grammesfomparer par exemple le diagramme concernant P. brevis et la
figure 7 -habitus).
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Diagrammes groupant les caractéres systématiques observables
sur certains segments (numerotes) chez les individus m8les du
genre Protodrilus ; organes latéraux et spermiductes ne sont

représentés que du cbté gauche, Memes conventions que dans la
figure 3,
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~b) les organes latéraux sont présents dans les 3 & 6 segments qui

précédent la 1ére paire de spermiductes ; cependant deux espéces font exceptions

(2)

P, hypoleucus et P, similis ol organes latéraux et spermiductes ont la

méme extension,

50 Il n'existe généralement pas d'oviductes chez les femelles de Proto-

drilus. Cependanty, ces organes connus jusqu'ici uniquement chez P. rubropha-

t
(3)

Chez les autres espéces apparemment dépourvues d'oviductes, les oeufs

ryngeus (1 seule paire) ont é découverts chez P, brevis (qui en posséde 10

[SSINON

paires) et chez P, purpureus,

ne sont pas émis a la suite d'une déchirure de la paroi du corps mais

probablement par le canal néphridien (3),

D'un_point de_vue_écologique ,cette  étude montre  que

les espéces du genre Protodrilus sont cosmopolites et peuvent coloniser des
sédiments variés, allant des sables relativement fins (diamétre moyen =

f
295-300 p) aux graviers (diamétre moyen = {860 p); ce genre n'a pas encore &té

trouvé dans la vase,

Les conditions internes des sédiments n'ont pas été étudiées : cependant
il est clair que dans certains sables, led espéces sont plus interstitielles

que dans d'autres,

1. Les espéces véritablement interstitielles vivent dans des sédiments

remaniés ol elles migrent verticalement (;ex: P{ similis et P, adhaerens),

Lfamincissement du corps, le faible développement de la ciliature, 1=
tendance a une disposition ordonnée en liserés longitudinaux des glandes
¢pidermiques, 1l'apparition des glandes adhésives segmentaires ventrales le
long du corps et les lobes pygidiaux adhésifs largement étalés, sont des
caractéres liés a cette vie interstitielle mobile,

2. Dans d'autres gisements, les espéces n'occupent qu'une faible
épaisseur de sédiment et ne semblent vivre que dans les quelques centimetres

de surface(ex° ¢ P, leuckarti, a 1l'étang de Salse§)

Deux autres conditions de gisement encore différentes et ayant conduit

N

a d'intéressantes adaptations, doivent 8tre rappelées

2) Cette espéce n'est pas incorporée a la figure 22, Voir p. 83 fig. 17,

(3) voir plus loin chapitre concernant les néphridies et les gonoductes,
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3. Les sédiments coquilliers qui ménagent de grands espaces lacunaires
abritent plusieurs espéeces : l'une d'entre elles, P, brevis y adopte un mode
de vie semi~gédentaire qui s'accompagne d'un ensemble de caractéres morpholo-

N

giques opposés a ceux qui caractérisent les espéces interstitielles :

Le corps a une section ronde, il est court et trapu, la ciliature est
extrmement développée surtout ventralement et autour de la bouche, les glandes
épidermiques sont éparses dans le tégument, les lobes pygidiaux sont étroits
et aplatis dans le plan sagittal,

4, En Méditerranée, le gravier de la plage du Troc sans cesse remanié en
arriére de la zone de ressac abrite une espéce trés grande, apte a nager en
pleine eau et incubant ses embryons jusqu'au stade gastrula (deux aptitudes

que ne montrent aucune autre espéce),

Deux remarques s'imposent a la fin de cette étude :

« Les caractéres sexuels des individus m@les sont de trés, bons critéres
spécifiques, les seuls qui permettent de distinguer claircment des espéces
morphologiquement trés voisines comme par exemple le groupe d'espéces

P, leuckarti, P, ciliatus, P, affinis ou le groupe P, adhaerens et P, similis,

Les caractéres fournis par les femelles, tels que la taille des oecufs

et leur nombre par segmentg fertileg sont également précieux.

I1 s'en suit que toute description basée sur des individus immatures
est incompléte et presque totalement inutilisable : six espeéces sont encore
actuellement dans ce cas (P. schneideri Langerhans 1880, P, spongioides
PIERANTONTI 1903, P, corderoi MARCUS 1948, P. robustus JAGERSTEN 1952,

P, flabelliger WIESER 1957 et P, minutus KIRSTEUER 1966).

. Les caractéristiques granulométriques concernant le sédiment dans
lequel vit une espéce devraient toujours accompagner son étude systématiques
Ces données représentent wun complément d'information trés utile pour les

autres chercheurs, qu'ils soient écologistes ou systématiciens.
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Résumé

Ce travail est une redescription de Protodrilus chaetifer dont 1’étude morpho-
logique est envisagée ici en comparaison avec Protodrilus symbioticus. Les nom-
breuses glandes épidermiques formant des bandes glandulaires longitudinales chez
P. chaetifer sont décrites. Les particularités de ’organisation interne de P. chaetifer
et de P. symbioticus, ainsi que leurs spermatogenéses atypiques, isolent ces deux
espéces a 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 bréve description morpho-
logique, au cours de laquelle il signale une certaine parenté entre
P. symbioticus Giard et P. chaetifer, cette derniére espéce se distinguant
cependant des autres espéces connues par la présence de soies segmen-

taires.
‘ En 1957, Wieser retrouve P. chaetifer 4 Richmond Beach prés
! de Seattle dans les sables des niveaux supérieurs et moyens ; il signale

briévement une différence avec ’espéce type de Remane dans la forme
des lobes pygidiaux. Boaden (1962) étudie les préférences granulo-
métriques de cette espéce qu’il trouve a 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 I’euryhalinité de cette espéce. Bellan (1964) mentionne
, P. chaetifer dans le sable & Amphioxus en Méditerranée.

J’ai retrouvé P. chaetifer prés 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
Tomez VII - 1966 - pp. 139-155.
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REPARTITION DES DEUX ESPECES DE PROTODRILOIDES ET GRANULOMETRIE DES SEDIMENTS

Le genre Protodriloides ne compte actuellement que deux espéces

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 1l'espéce ne posséde pas de stade larvaire planctonique;

Protodriloides symbioticus (GIARD) n'est connu actuellement que de la Manche
(GIARD 1904, SWEDMARK 1954), la Mer du Nord (REMANE 1926), 1'Atlantique
(Arcachon, RENAUD-DEBYSER 1964) et la Méditerranée (FIZE, non publié).

Les deux espéces de ce genre ne montrent pas de différences de taille aussi
remarquables que celles du genre Protodrilus plus diversifié, La longueur u

corps peut atteindre il est vrai 13 mm chez P; chaetifer, alors que P; symbioticus

ne dépasse pas 2 mm; et semble avoir contrairement a 1'autre espéce une crois-
sance somatique limitée § mais les valeurs des diamétres du corps ne sont pas
trés éloignées d'une espéce a 1'autre., Le tableau suivant regroupe les diamétres
moyens des sédiments, donnés par les courbes de la Fig; 21 (pl 95) et les dia-

métres du corps des espéces;

Localités Diamétre moyen Espéces Diamétre du
du sédiment corps
Roche Gaurec 315p P, symbioticus 80 - 90 p

(zone intertidale)

Roche Danie 405, P, chaetifer 130 p
(zone intertidale)

Basse plate 300u P, chaetifer(1) 90 u
( -10m)

P, adhaerens

£, gracilis 80

Dans 1l'ensemble les valeurs des diamétres moyens des sédiments et des
diamétres corporels des espéces, montrent une relation comparable a celle
observée pour les espéces de Protodrilus, sauf pour la localité de la Roche

Danic ¢ les spécimens de P; chaetifer relativement larges vivent 14 dans un

sédiment de diamétre moyen de 405 p, alors que les espéces 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 ol ces
mesures ont été faites d'individus plus jeunes ou les spécimens mlrs étaient
rares,
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m&me diamétre (130 p) se recontrent dans des sables de diamétre moyen de 725,
815 u et méme davantage,
La valeur du diamétre du ¢orps peut &tre considérée comme constante chez

Protodrilus mais pas chez Protodriloides : chez Protodrilus en effet, la

section du corps a peu prés ronde, ne change pratiquement pas de forme au cours

de la locomotion essentiellement ciliaire, Chez Protodriloides (i) dont le

corps est aplati ventralement, le diamétre 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 ol s'opére la pénétration dans les inters-
tices du sédiment, Une telle possibilité d'étirement explique que 1'on puisse

trouver P, chaetifer dans des sables de diamétre moyen de 300 & 400 p;

L'aptitude de cette espdce & pénétrer dans des interstices étroits est
d'ailleurs évidente dans les expériences de BOADEN (1962) : étudiant dans la

nature, le repeuplement des sables tamisés, 1l'auteur retrouve P; chaetifer

dans des sables de diamétres compris entre 210 et 150 p, de’pjéférence a des

sables plus grossiers;

De telles expéiiences de repeuplement avec choix entre différentes tailles
de grains, fournissent des données précises sur les exigences des espéces et
sur leurs possibilités et pourraient permettre le calcul des espaces habitables
puisque les échantillons de sable ont une granulométrie homogéne, Ces données

sont donc beaucoup plus significatives que celles du diamétre moyen du sédiment
"total",

En ce qui concerne P, symbioticus, il faut séuligner que cette espéce a fait

1'objet d'études écologiques trés poussées par J, GRAY (1965, 1966 a, b, c, d):
les préférences de cette espéce vont a une taille de grains de 200 a 300 p,

a une température de 15°, & une tension d'oxygéne élevée et A 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 & la surface des grains de
sable, par certaines bactéries favorables intervient aussi dans la distribution

de l'espéce en rendant la sable attractif;

(1) la mesure du diamétre du corps a ét%4 faite comme toujours sur des animaux
anesthésiés, et en extension moyenne ; cette mesure correspond au diamétre

le plus grand‘(paroi gauche a paroi droite du corps) et non au diamétre
dorso-ventral,
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IIT, ANATOMIE COMPAREE DES GENRES PROTODRILUS ET PROTODRILOIDES

Les genres Protodrilus et’Protodriloides, actuellement réunis dans la méme

famille, différent 1'un de l'autre par plusieurs caractéres fondamentaux
signalés dans les deux diagnoses génériques (JOUIN 1966, p. 153—154);
Cependant trois caractéres les unissent et les distinguent des deux genres

d'Archiannélides habituellement considérés comme les plus proches, Saccocirrus

et Polygordius, ce sont :

-~ la 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 derniére espéce décrite, S. eroticus GRAY( 1969),
posséde une petite bande ciliée ventrale sur quelques segments de la région

antérieure (segments 1 & 7).

- f'absence de parapodes (Saccocirrus en posséde) et 1'existence

d'organes adhésifs glandulaires segmentaires, a r8le identique chez Protodri-

\

loides symbioticus et chez Protodrilus adhaerens.

-~ l'existence chez les femelles des deux espéces de Protodriloides

et de Protodrilus adhaerens de glandes épidermiques identiques sécrétant

le cocon qui enveloppe les oeufs a la ponte;

Par les autres caractéres 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 caractéres par lesquels ces genres différent est de
beaucoup supérieur au nombre de caractéres qui les rapprochent;

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 dune seule espéce, tandis que
JBGERSTEN (1947) révélait des similitudes dans 1'organisation des bulbes

pharyngiens de Dinophilus, Protodrilus, Saccocirrus et Nerilla.

Etant donnée 1'importance attachée par JRGERSTEN (1947), oHM (1963),
DALES (1963) et HERMANS (1969) & la structure des bulbes pharyngiens des
Archiannélides, j'ai envisagé une étude détaillée de cet organe chez Protodrilug

Protodriloides, Saccocirrus ainsi que chez les Nerillidae (dans la IT éme

partie de ce travail);
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La morphologie des néphridies sera également revue, particuliérement

chez Protodrilus oll ces organes offrent d'importantes variations de taille.

Afin d'avoir un apercu plus complet des particularités anatomiques des deux
genres, les caractéres de 1l'épiderme, de la musculatur%/ et du systéme nerveux
seront briévement mentlonnps. Pour saisir d'emblée ces différents caractéres je

commencerai cette étude comparée par 1'examen des coupes transversales.

A) Caractéres généraux de la paroi du corps chez les deux genres ¢

La figure 23 regroupe les coupes transversales de plusieurs espéces
de Protodrilus et illustre la variation de taille que 1l'on rencontre dans-le

genre,

1) La disposition des glandes épidermiques

Chez Protodrilus elle est généralement éparse, les glandes se répartissant dans
tout 1l'épiderme ; cependant il y a deux niveaux ol, chez toufe§ les espéces,
les glandes épidermiques sont présentes avec une grande fréquence : c'est d'une
part les c8tés du corps au niveau oU les muscles obliques s'attachent sur
1'¢piderme (on y observe des glandes bacillaires), d'autre part les bords de

la bande ciliée ventrale ol débouchent des glandes muqueuses;

Chez P, albicans (Fig; 23 A), les glandes épidermiques bien que plus

abondantes dans 1l'épiderme ventral sont présentes partout; Les glandes
bacillaires sont particuliérement abondantes et font saillie & la surface de
1'épiderme comme chez les autres espéces; Elles ont un rythme sécrétoire : une
coloration a 1'APS ou au bleu de toluidine montre que toutes les glandes ne
réagissent pas de la mé@me maniére 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 wyn aspect plus 1l8che ; le stade ultime

de 1'évolution de ces glandes unicellulaires est marqué par 1l'apparition de
larges vacuoles presque vides (Fig; 23 A);

Il faut noter que, contrairement aux autres espéces, P, albicans paraft
avoir un épiderme pluristratifié, ce qui serait tout a fait exceptionmel chez
les Polychétes et les Invertébrés en général, Cet aspect est probablement dfl
au fait que les cellules sont trés nombreuses et petites chez cette espéce de
grande taille g elles sont de méme dimension mais peu nombreuses chez les
espéces plus petites., Il est intéressant de souligner que ce caractére s'étend

aux cellules germinales et que P. albicans posséde des oeufs trés petits et
nombreux (comparer Figs 23 A et B)a
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Coupes transversales de différentes espéces de Protodrilus .

A: P, albicans ¢ ; B: P. purpureus ¢ , coupe au niveau des coelo-
mostomes d'une paire d'oviductes. Deux ovocytes sont coupés tan-
gentiellement; en pointillé, le volume qu'ils occupent dans la ca-
vité coelomique & un autre niveau. C: P, brevis d : coupe au ni=
veau des organes latéraux., D: P, hypoleucus: coupe au niveau des
glandes salivaires . Méme échelle pour les figures B, C et D.
Table des légendes p. 142,
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Chez P, adhaerens de forme mince et longue, une tendance au groupement

des glandes épidermiques se manifeste : les femelles sont pourvues de glandes
du cocon disposées en cing liserés longitudinaux (un dorsal impair, deux
latéraux, deux latéro—ventraux); En outre, chez cette espéce comme chez
P, similis, des glandes adhésives sent réparties en des points précis de la
face ventrale de chaquz segment, formant des organes adhésifs;

La disposition ordonnée des glandes épidermiques en liserés longitudinaux

paraft liée & un mode de vie plus interstitiel,

Chez Protodriloides : les glandes épidermiques sont éparses dans 1'épiderme de

P, symbioticus tandis que chez P, chaetifer elles sont alignées en liserés

longitudinaux trés nets (JOUIN 1966, fig; 5); Cette espéce de forme trés
allongée est capable de migrations verticales dans le sédiment ot elle manifeste

des possibilités de pénétration supérieures a celles de P; symbioticus; Il

semble qu'ici aussi, la disposition des glandes épidermiques en liserés longi-
tudinaux soit liée a un mode de vie nettement interstitiel (avcc migrations

verticales dans le sédiment),

L'épiderme riche en glandes se distingue nettement sur le vivant, de
celui de Protodrilus, par la présence d'inclusions pigmentées (ici en jaune-
vert), semblables & celles que 1l'on observe chez les Ctenodrilinae (gsgnodri{E§
et Raphidrilus par exemple) ainsi que chez les Oligochétes de la famille des
Aelosomatidae, La présence d'une cuticule relativement épaisse (4p) est également

trés caractéristique du genre Protodriloides.

Les cellules a inclusions vertes, si évidentes sur les animaux vivants, ne
sont représentées sur coupes histologiques que par des vacuoles sans contenu
colorable, Ce type d'épiderme vacuolaire a été mis en évidence par ?; AX(1966)
chez plusieurs espéces interstitielles appartenant a différents groupes :
Annélides, Gastrotriches et Turbellariés j 1l'auteur voit dans ce tissu vacuolaire
et probablement turgescent qu'il appelle '"chordoTde", une couche de soutien et

de protection représentant un véritable caractére adaptatif de la faune

interstitielle;

Comme cela est signalé au sujet de Protodrilus albicans, les vacuoles
correspondent ici aussi au terme ultime de 1'évolution des glandes épidermiques .
€hez Protodriloides ¢ les glandes épidermiques A sécrétion fibreuse, proches
des glandes bacillaires de Protodrilus sont trés abondantes dans 1'épiderme
et montrent aussi une évolution du contenu sécrétoire : les fibres serrées les
unes contre les autres dans les cellules glandulaires jeunes, ont un aspect

"éclaté" ou en réseau dans des cellules plus &gées, qui évoluent vers un aspect
vacuolaire,
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Ainsi dans les deux genres, les espéces les moins interstitielles ont un

revBtement glandulaire régulier (ex.: Protodrilus albicans, P, purpureus etc,.

et Protodriloides symbioticus):tandis que les espéces les plus interstitielles

ont des glardes épidermiques groupées au sein de liserés glandulaires longitu-

dinaux (Protodrilus adhaerens et Protodriloides chaetifer); Les glandes

épidermiques ont probablement un r8le protecteur et dans les deux genres le
stade ultime de 1l'évolution des glandes semble correspondre a la formation de
vacuoles, incolores chez Protodrilus, pigmentées de jaune-vert chez Protodri-

loides,

A cbté des particularités de 1'épiderme, des différences dans le dévelop-
pement de la musculature oblique et dans 1'emplacement des cordons nerveuvx

ventraux apparaissent clairement entre les deux genres (Fig; 23 et 24);

2) Les muscles obliques

s
{

Chez Protodrilus),les bandelettes de muscles obliques bien dééeloppées sont
tendues dans les cavités coelomiques entre la paroi ventrale ol elles s'attachent
sur la membrane basale au~dessus des cordons nerveux ventraux et les parois
latérales du corps ol elles s'insérent sur la membrane basale de 1‘'épiderme

(Fige 23).

Chez Protodriloides (Fig; 24), les muscles obliques sont trés réduits et la

forme aplatie que présente la face ventrale est probablement due a cette
régression;

De minces cloisons obliques sont formées par l'accolement de lames qui
prennent naissance, au niveau de la membrane basale, de part et dfautre de
chaque cordon nerveux et rejoignent latéralement la membrane basale de 1%'épi-
derme glandulaire des liserés latéro~dorsaux.

Ces cloisons obliques qui paraissent @tre de simples prolongements de la
membrane basale de 1l'épiderme, mais correspondent en réalité a des muscles

obliques rudimentaires, séparent ainsi la cavité générale en trois chambres,

La réduction des muscles obliques chez Protodriloides est remarquable ct

paraft @tre en relation avec le type de locomotion; Principalement "ciliaire"
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par un ovocyte . Table des légendes p. 142,

Fig. 24 : Coupe transversale de Protodriloides symbioticus ¢ , montrant
le volume occupé
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chez Protodrilus, la locomotion se fait chez Protodriloides par élongations et

contractions successives de la.musculature longitudinale, Chez Protodrilus, la
musculature oblique qui cloisonne les cavités coelomiques tout le long du corps
s'oppose a une telle souplesse de la paroi du corps et interdit ces mouvements
d'élongation longitudinale : les muscles obliques soutiennent les parois du

corps et agissent en quelque sorte comme antagonistes de la musculature longi--

tudinale;

€hez Protodriloides, les muscles obliques réduits a de minces cloisons ne jouent

plus ce r6le antagoniste de la musculature longitudinale devenue prédominante,

La regression de la musculature oblique s'accompagne chez Protodriloides

d'un aplatissement de la face ventrale, L'écartement des deux cordons nerveux

ventraux paralten €tre aussi une conséquence,

Remarques sur la paroi musculaire : .
f

La couche de muscles circulaires manque totalement chez PBrotodrilus comme
chez Protodriloides., La musculature longitudinale est formée chez les deux
genres par des lamelles musculaires insérées sur la membrane basale de 1'épiderme
et dressées perpendiculairement a lui, Elles forment un rev@tement continu,
interrompu seulement par les muscles obliques. Sur les coupes transversales,
chaque lamelle musculaire montre une série de fibrilles superposées les unes
sur les autres et coupées transversalement : les m@mes lamelles musculaires
observées 2 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 toutes paralléles mais croisées avec celles de la
demi-lamelle associée.lCes lamelles correspondent aux £ibyes a double striation
oblique décrites par A. PRENANT (1929) chez les Polychétes, Sur les coupes
transversales on distingue la coupe de ces fibrilles sous 1’aspect dfun trait
transversal unique au lieu de deux points,

Les mémes lamelles sont visibles dans la musculature longitudinale de
Saccocirrus.

Q)VLes cordons nerveux ventraux,

chez tous les Archiannélides sont intimement 1liés a 1'épiderme;
Chez Protodrilus, ils ont une structure uniforme tout le long
du corps et ne présentent pas de concentrations ganglionnaires ni de commissurcs
segmentaires, caractéres qui sont généralement considérés comme primiti£s~(Fig;
23 B, C, D).
Notons que ces caractéres se retrouvent chez des Polychétes de petite
taille comme Tomopteris (KKESSON , 1963); une position épithéliale du systéme
nerveux se rencontre également chez certains Spionidae, Syllidae, Ophelidae,

Maldanidae (BULLOCK et HORRIDGE 1965).
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Par ailleurs chez P, albicans (Fig; 23 A), forme relativement grande, les
cordons nerveux ventraux sont séparés de 1'épiderme par une mince couche de
muscles "transversaux', muscles dont on ne trouve aucune trace chez les autrcs
espéces de Protodrilus, ni m@meé chez les autres genres d'Archiannédlides de

taille comparable & celle de cette espéce ( Saccocirrus et Polygordius par

exemple ),
Ce fait revet une certaine importance et montre que la position épithéliale
du systéme nerveux pourrait &tre une simple conséquence de la petite taille de
ces formes et des régressions que cela entrafne ; on peut supposer que les
cordons nerveux ventraux se trouvent au contact de 1'épiderme par suite de la
disparition de la musculature circulaire s chez fé albicans, forme de grande
taille & cellules trés nombreuses, les deux muscles qui séparent les cordons
nerveux de 1'épiderme peuvent 8tre considérés soit comme des néoformations
liées aux modes de locomotion, plus variés chez cette espéce (elle peut quitter
le sédiment et nager par instants en pleine eau), soit comme un reste de
musculature circulaire si 1l%on admet 1'hypothése que les Protodrilidae dérivent

de Polychétes de plus grande taille, ¢

Chez Protodriloides, les cordons nerveux liés a 1l'épiderme

sont situés plus profondémment que chez Protodrilus ; ils sont largement
écartés 1'un de l'autre et situés au~dessus de deux liserés glandulaires

longitudinaux qui bordent la bande ciliée ventrale (Fig; 24);

La disposition des cordons nerveux est donc trés différente chez Proto-
drilus, ol ils sont rapprochés 1'un de 1'autre (notamment chez P, brevis,

Fig; 23 C) et chez Protodriloides ou ils sont largement écartés, Ces dispo~

sitions sont probablement liées & la forme de la section transversale (ronde

chez Protodrilus, aplatie ventralement chez Protodriloides) elle-méme dépendante

de 1l'importance variable de la musculature oblique, véritable élément de

maintien de la forme circulaire du corps chez Protodrilus,

Une autre différence anatomique fondamentale entre les deux genres concerne

la morphologie de la région préorale et plus particuliérement de celle du

cerveau,

B) Morphologie du cerveau

Je n"indiquerai ici que la topographie générale des structurcs
observées, sans pouvoir préciser leurs connexions, n'ayant pws appliqué les

méthodes particuliéres & 1'tude du tissu nerveux,
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1) Chez Protodrilus :le cerveau est logé tout & fait &

l'avant de la t&te et, a premiére vue, est limité postérieurement par 1l'anse que
forment dans la t&te les deux canaux tentaculaires (Fig; 26 A);

T1 comprend une masse de neuropileg & peu prés sphériqueg recouverte
antérieurement par les noyaux des cellules nerveuses, confondus avec les
noyaux épidermiques., La microscopie optique ne permet pas de distinguer de

membrane basale séparant 1'épithélium, des noyaux des cellules nerveuses,

Ventralement aux canaux tentaculaires, le neuropile s'étend un peu plus
vers l'arrieére § 11 donne latéralement, les deux cordons nerveux perioesophagiens;
Prolongeant la calotte antérieure de cellules nervcuses, deux rangées de noyaux
accompagnent latéralement les cordons nerveux perioesophagiensi I1ls longent
1'épiderme dans les régions bhuccale et pharyngienne'et se rapprochent 1'un de
1l'autre dans le premier segment: A cec niveau, il existe un renflement ganglion-
naire pair trés net, mais tout le long du corps les cordons nerveux ¥entraux,

liés & 1'épiderme, ont une structure uniforme,

Systéme nerveux stomatogastrique : PIERANTONI (1908) a décrit deux nerfs .
stomatogastriques partant de la partie postéricure du cerveau yvers 1l'oesophage,
Des coupes frontales faites a un niveau assez dorsal permettent en effet de
voir les deux cordons nerveux longeant 1'épiderme 3 accompagnés de nombreux
noyaux les deux nerfs se réunissent par une commissure transversale post-—

oesophagienne, juste au niveau de la piéce masticatrice du bulbe pharyngien
(voir Fig.27 ),

Les organes sensoriels céphaliques sont les statocystes et les organes nucaux

(quelques espéces possédent er plus des taches oculaires); Les statocystes
situés a 1l'avant de la téte se logent au sein des cellules ganglionnaires

tandis que les organes nucaux sont innervés par la partie postérieure du

cerveau ; chez P, hypoleucus, une coupe parasagittale passant par 1'organe
nucal et le statocyste montre également, a l'avant du cerveau, le départ du
nerf tentaculaire et son prolongement dans le tentacule, du cbdté interne de

celui-ci, juste sous 1'épiderme,

2) Chez Protodriloides : observée sur les arimaux

vivants (Fig; 25), 1'extrémité antérieure cest tout & fait différente de celle
de Protodrilus, du fait de 1l'absence de canaux tentacvlaires, Les tentacules

pleins chez Protodriloides, prolongent la t&te vers l'avant j; ils ne se

détachent pas facilement comme ceux de Protodrilus réunis a la té&te par unc

base plus fragile;

Le cerveau sfétend davantage vers 1'arriére 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 masse de forme triangulaire, étroite a 1l'avant, plus
large & l'arriére, Dc nombreux noyaux sont visibles 3 1'avant tandis que le
neuropile occupe le centre et la base du triangle;

Deux nerfs partent du neuropile vers l'avant et se prolongent dans les
tentacules dont ils longent la face interne, comme chez Protodrilus,

En arriére de la masse cérébrofde principale, on distingue des formations
paires contenant de nombrecux noyaux que 1'on peut qualifier de ganglions : je
ne peux indiquer ici que la topographie générale de ces ganglions sans indiquer
leurs conmexions,

Chez P, chaetifer, comme chez P, symbioticus, une masse ganglionnaire

bilobée est accolée dorsalement & la partie postérieure du cerveau ¢ elle est
volumineuse et formée de deux ganglions symétriques (gg I) délimitant entre
eux un espace lacunaire médian, Toujours dorsalement, deux autres petits
ganglions sphériques (gg II) sont visibles A 1'arriére des précédents, prés de
1'axe de symétrie (Fige. 25 et 26 B).

D'autre part, on distingue latéralement deux paires de ganglions au seir
desquels se trouvent des organes sensoriels (0;8;1; et 0;8;2;) qui n'ont jamais
été décrits jusqu'ici; Ces ganglions sont logés dans les espaces latéraux
laissés par les deux gros ganglions annexes, sur les bords antérieurs et

postérieurs de ceux-—ci.

Les organes sensoriels de Protodriloides :

P, chaetifer et P, symbioticus sont dépourvus d'yeux pigmentaires

REMANE (1926) avait mentionné la présence de statocystes chez P, chaetifer

sans toutefois préciser leur emplacement, tandis que PIERANTONT (1908) les

représentait immédiatement en avant du cerveau chez P, gymbioticus. N'ayant

pas trouvé trace de pareils organes, Jje signalais 1'absence d'yeux et de

statocystes chez les deux espéces de Protodriloides (JOUIN 1966);

Depuis, 1'examen de nombreux specimens m'a permis de repérer deux paires
d'organes sensoriels d'aspect identique chez les deux espéces et occupant par
rapport au cerveau exactement les mémes positions (Fig; 25 et 26 B); Ces organes,
observés sur le vivant, sont constitués par un corps apparemment anhiste
enroulé en spirale sur lui-méme et ayant deux extrémités 1ibres; L'observation
au plus fort grossissement permet de voir que 1'une des extrémités s'élargit
en un renflement portant uwne fine striation, Cette méme structure se retrouve
chez les deux espéces, .

Bicn qu'ils ne possédent pas de cupule pigmentaire, ces organes sont
probablement photorécepteurs; Des cellules photoréceptrices assez comparables

ont été décrites par CLARK (1956) chez Nephthys gsituées dans la partie
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ig. 25: Protodriloides chaetifer , A: vue dorsale de la t@te d'aprés un ani-
mal vivant, montrant 1'emplacement des deux paires d'organes senso-

riels, B: aspect de l'un de ces organes, comprimé et vu a un plus
fort grossissement,

c.p.

50u

lg. 26: A: coupe frontale de la t&te de Protodrilus hypoleucus , B: coupe
frontale de la t&te de Protodriloides symbioticus, C: coupe trciz

SN

versale de la té&te de P, symbioticus au niveau de la premiére paire
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antérieure du prostomium, en dehors du cerveau ces cellules sont également

dépourvues de cupule pigmentaire;

L'existence de tels photorécepteurs dépourvus de cupules pigmentaires chez
Protodriloides serait a l'origine du comportement de P, symbioticus observé par
CGRAY (1966) dans des expériences sur l'influence de la lumiére, Placé A la
frontiére d'une zone lumineuse et d'une zone d'ombre, 1l'animal nfest pas
capable d'un choix rapide, & l'inverse de Merilla antennata, espéce qui, pourvue
d'yeux & cupule pigmentaire et & cristallin, fuit la lumiére en se dirigeant
a 1l'opposé de la source lumincuse 3 P, symbioticus hésite et cherche a s orlenter
vers la zone d'ombre par des mouvements de t8te oscillants et oxploratmres°

Les organes sensoriels sont situés chacun dans le partie la plus internc
de leur ganglion respectif (Fig., 26 C)° Tl serait nécessaire de faire des
colerations spécifiques du systime nerveux pour voir quelles sont les relations

de ces ganglions avec le cerveau,

La disposition générale du cerveau et des ganglions annexcs est la m@me

chiez les deux espéces du genre Protodriloides ; chez la plus petite des deux

espéces, P, symbioticus, ces structures ne montrent pas de régression contrai-

A,

rement a certaines autres (bulbe pharyngien notamment)L

JAGERSTEN au cours d'études consacrées a Dinophilus et a Protodrilus

rubropharyngeus s'est intéressé A la morphologie et a la structure des bulbes

pharyngiens, Son étude porte essentiellement sur les bulbes pharyngiens de
Dinophilus et de Protodrilus (JAGERSTEN 1947) ¢ elle ne s'appuie que sur les
travaux antérieurs (SALENSKY, 1907, PIERANTONI, 1908, COODRICH, 1901 et 1912)

en ce qui concerne Saccocirrus et Nerilla, Néanmoing, JAGERSTEN rassemblant

toutes ces données, reléve des similitudes de structures entre les bulbes
pharyngiens des quatre genres précités : sur ces bases il envisage une origine
commune des Saccocirridae (famille réunissant selon certains auteurs

Saccocirrus et Protodrilus), Dinophilidac et Werillidae ; la famille des

Polygordiidae, dépourvue de toute trace de bulbe pharyngien s'écarte des trois
autres. Cela n "implique pas, précise l'auteur que ces trois familles forment
a 1l'heure actuclle un groupe monophylétique homogéne°

OHM (1963), comme JAGERSTEN, souligne 1'intérét que présente une étude
des bulbes pharyngiens dans la recherche des parentés entre famille d'Archian-
nélides et de Polychétes et approfondit 1'étude de cet organe chez différents

genres de Dinophilidae 3 certains de ses résultats infirment ceux de JAGERSTEN,
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Etar” donné 1'importance attachée par plusieurs auteurs & la structure
des bulbes pharyngiens dans les discussions phylogéniques, j'ai examiné cet

organe chez Protodrilus, Protodriloides et Saccocirrus ainsi que chez diffé-

rents genres de la famille des Nerillidae (dans la 2éme partie de ce travail

sur les Archiannélides);

1) Etude du bulbe pharyngien de Protodrilus

JAGERSTEN (1947) distingue dans le bulbe pharyngien de
Protodrilus trois parties $ le muscle bulbaire ("muscle transversal" de
SALENSKY), le muscle sagittal et la piéce masticatrice ("Kiefferplatte" de
SALENSKY, "corpo jalino" de PIERANTONI ou 'Jaw plate'" de JKGERSTEN); Selon
lui, seul le muscle bulbaire de Protodrilus serait 1'homologue de tout le
bulbe pharyngien de Dinophilus : il serait formé de cellules musculaires
discofdales, chaque cellule possédant des fibrilles orientées dans deux
directions croisées, comme celles qu'il décrit chez Dinophilus; JAGERSTEN
souligne cependant que 1'organisation du muscle bulbaire de Protodrilus
n'est pas aussi simple que chez Dinophilus et reconnaft que,ni- lui, ni ses

prédécesseurs n'ont pu élucider vraiment sa structure, ¢

Cette structure est difficile A comprendre chez la plupart des espéces
ol le bulbe est volumineux ¢ dans ce cas il est en effet pourvu d'un grand
nombre de fibres musculaires entre lesquelles s'intercalent des éléments
conjonctifs qui rendent sa structure trés complexe;

Ccmme nous 1l'avons vu, la variation de taille c'est-a-dire la variation du
nombre des cellules est importante chez Protodrilus ;3 la diminution du nombre
des cellules entrafne au niveau du bulbe pharyngien une simplification de la
structure générale sans que disparaissent les éléments fondamentaux qui
constituent l'organe; Ainsi le bhulbe pharyngien extrémement régressé chez
P, similis, comprend néanmoins les trois éléments essentiels ¢ muscle bulbaire,
muscle sagittal .et piéce masticatrice,

L'organisation du bulbe pharyngien a donc été étudiée chez une espéce

de petite taille, P, hypoleucus, ol il présente une structure plus simple,

les lamelles musculaires étant assez peu nombreuses,

- Organisation du bulbe pharyngien chez P, hypoleucus

Le bulbe pharyngien est un ensemble musculaire et

glandulaire formé autour d'une invagination de la paroi postérieure de la
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cavité buccale : il comprend deux muscles et un systéme masticateur (Figq 27}0

Les muscles ¢ le plus interne est le muscle bulbaire (m; b;) situé tout

entier ventralement & 1l'invagination stomodéale, le plus externe est le
muscle sagittal (m, s;) qui, sous la forme d'une bande médiane étroite,

enveloppe le muscle bulbaire ¢ il finit dorsalement a 1'invagination stomodéale

oll il supporte un troisiéme élément : le systéme masticateur ("Jaw prominence"

de JAGERSTEN); Le systéme masticateur comprend lui-m@me trois parties s la
piéce masticatrice proprement dite (p; m;), le massif cellulaire sécréteur
(m; %;"3;) qui la surmonte et les muscles capables de la mouvoir,

L'%pithélium de 1l'invagination stomodéale montre un liseré cuticulaire et
a perdu toute ciliature; il présente en outre un aspect trés modifié avec

de fortes fibrilles de soutien;

La disposition topographique des divers éléments qui constituent le bulbc
pharyngien chez les différentes espéces de Protodrilus, est conforme a ce plan
et en accord avec les données de JBGERSTEN; cet auteur cependant, ne mentionne
pas le massif cellulaire sécréteur logé entre les muscles && la piéce masti-

catrice, o

- Structure des différents éléments

OHM (1963) a établi qu'il existe chez Dinophilus et

Trilobodrilus(Dinophilidae) un muscle bulbaire formé de lamelles accolées

deux a deux,; chaque lamelle ou cellule musculaire ayant des fibrilles, toutes
paralléles, a direction croisée avec celles de la lamelle associée, Ces
lamelles accolées se séparent par endroits et montrent au minimum deux noyauxs
selon OHM il y a donc deux lamelles musculaires et non une seule, comme le
pensait JAGERSTEN, dans 1'élément musculaire discofdal a striation croisée,

Ces auteurs n'ont pas rattaché les faits observés chez les Archiannélides
a ce que 1l'on sait de la structure des muscles chez les Polychétes; A, PRENANT
(1929) a décrit la disposition des lamelles musculaires dans la musculature
longitudinale de plusieurs Polychétes et leur structure : chaque lamelle se
dédouble en deux demi-lamelles dont les fibrilles se croisent; Ce type de
lamelle musculaire dite a double striation oblique est répandu chez les
Polychétes; Ces lamelles sont plongées dans un sarcoplasme nucléé et les
noyaux, sauf rares exceptions, sont toujours extérieurs aux lamelleS;

BOULIGAND (1966) a démontré que ces fibres 2 double striation oblique,
que l'on croyait jusqu'alors lisses chez les Polychétes, sont en réalité
striées ¢ les stries obliques de la double striation correspondent non pas
a des myofibrilles, mais aux bandes sombres A (ensemble des filaments épais)
des sarcomeres disposées obliquement, Il précise dans son travail que le
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I"ig, 27: Bulbe pharyngien de Protodrilus hypoleucus ; Az cuip= of giiia’
B: coupe frontale faite au niveau indiqué en A par Coux 00l
" “mn échelle pour les deux dessing .Table des légendan n. 42,
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terme de "myofibrille" doit donc &tre mis entre guillemcts;

Mon travail n'ayant pas dépassé 1l'étape de 1'optique photonique je n'ai
pas la preuve que, dans les muscles de Protodrilus, les fibrilles observées
correspondent & des bandes A de sarcoméres ; j'utiliserai donc ce terme sans
guillemets bien qu'il soit probablement impropre;

L'examen du bulbe de P, hypoleucus en microscopie photonique montre que

les mudcles qui, constituent cet organe ne différent pas dans leur structure
des muscles de la paroi du corps (muscles 1ongitudinaux) ol 1'on peut observer

la double striation oblique au sein d'une lamelle musculaire.

a) le muscle bulbaire s

Sur une coupe sagittale ce muscle (m; b;) apparaft
formé de lamelles musculaires empilées les unes sur les autres et limitées vers
1l'avant et dorsalement par 1'épithélium de 1'invagination stomodéale dont ' elles
sont séparées par une membrane basale peu nette 3 vers 1l'arriére et ventra-
lement, elles sont limitées par le muscle sagittal;

Au niveau le plus dorsal du muscle bulbaire, (plus précisément en a3,

Fige 27 A), les lamelles sont courtes et montrent chacune deux‘rgngées de
myofibrilles coupées transversalement et séparées par un espéqp trés mince ¢
ces lamelles serrées les unes contre les autres a ce niveau, correspondent aux
lamelles musculaires décrites par PRENANT (op; cit;) chez les Polychétes;

Sur la coupe sagittale (Fig; 27 A) les lamelles ont un trajet arqué de
plus en plus ouvert a mesure que 1l'on s'éloigne du point g; Non sculement 2lles
deviennent de plus en plus longues vers la face ventrale, mais elles semblent
aussi devenir de plus en plus 1l8ches et s'accolent les unes aux auvtres par
deux; Elles présentent cet aspect vers le milieu du muscle ou elles suivent
un trajet a peu prés horizontal

Les fibrilles sont moins nombreuses a ce niveau ; les espaces visibles
correspondent a 1'écartement des deux demi lamelles comme 1 'indiquent les
fibrilles éparses qui tapissent les parois des espaces vides,

L'aspect des lamelles musculaires au niveau (g) suggére qu'elles sont
plus jeunes a ce niveau et que probablement elles y prennent naissance 3
il n'y a apparemment pas de noyaux au niveau des lamelles "jeunes" mais on
les observe plus bas au niveau ou les lamelles se disjoignent et il semble
qu'ils puissent &tre & 1'intérieur de la lamelle,

Les lamelles musculaires sont plaquées antérieurement contre 1'épiderme
de 1'invagination stomodéale, tandis que, & l'autre extrémité, elles remontent
le long du muscle sagittal qui enveloppe a 1l'arriére le muscle bulbaire. Les

noyaux sont épars et se trouvent soit au milieu du muscle bulbaire (niveau

des lamelles accolées et disjointes) soit vers le muscle sagittal,
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Des coupes frontales (Fig; 27 B) révélent le trajet oblique et croisé des

fibrilles j cet aspect a été décrit chez les Dinophilidae et chez Protodrilus

par JAGERSTEN (194?% qui voyait la striation double au sein d'une méme cellule
et par OHM (1963) pour qui deux cellules accolées constituent cet élément &

double striation chez les Dinophilidae;

La coupe frontale (Fig; 27 B) montrerait, si elle passait par une seule
lamelle (ce qui est impossible, les lamelles n'étant pas planes), la double
striation oblique sur toute la surface du muscle bulbaire ; on n'apergoit
cette double striation que par endroits., Les points que 1'on voit le long des
fibrilles sur les bords du muscle bulbaire correspondent & autant de fibrilles
coupées,

b) le muscle sagittal @

Ce muscle (m. s.) forme autour du muscle bulbaire une
enveloppe fermée a 1l'arriére qui se rabat vers 1l'avant au-dessus de 1'inva-

gination stomodéale,
Le muscle sagittal est formé de fibres musculaires en forme de tubes plus

ou moins aplatis; Sur la face interne des tubes sont alignées les fibrilles

musculaires, .
\
Une coupe frontale dans le muscle au niveau le plus ventral montre la

double striation oblique des fibrilles (en disposition hélocofdale en réalité);

En fait il est difficile de dire si le muscle sagittal est formé de fibres
tubulaires hélicofdales ou de fibres a double striation oblique : coupé
transversalement, ce muscle, montre tant8t des fibres tubulaires individualisées
tant8t des tubes aplatis communiquant entre eux,

Mais comme la fait remarquer BOULIGAND (1966) "il n'y a pas de différence
fondamentale entre ces deux types de fibres que 1l'on distingue seulement par
la forme plus ou moins allongée de leur section transversale'', D'aprés la
figure 27 B la section transversale du muscle sagittal montre qu'il semble
formé de fibres hélicofdales,

Le muscle sagittal a une largeur et une épaisscur définies 3 il ne

s'étend jamais sur toute la largeur du bulbe pharyngien et chez P. hypoleucus,

il occupe en largeur un peu plus du tiers du bulbe, ce qui correspond a la
juxtaposition d'environ six fibres musculaires. En épaisseur on compte environ

4 rangées de fibres superposées et concentriques (Fig; 27 A et B);

c) 1'épithélium de 1'invagination @

Au niveau le plus ventral 1'épithélium auquel s'attache
le muscle sagittal présente un aspect trés modifié (Fig; 27 A) ¢ les cellules
sont trés allongées et pourvues de fortes fibrilles (t; n@ f)); Selon JRGERSTEN

il se pourrait que chez P, rubropharyngeus ces cellules donnent naissance au
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muscle sagittal ; 1l'autcur se garde cependant d'€@tre affirmatif étant donné

qufil a distingué dans le bulbe pharyngien dfune autre espéce une membranc

basale, séparant 1'épithélium, du muscle sagittal,

Chez toutes les espéces qﬁe jlai examinées une membranc basale, difficile
a voir sur coupes mais trés nette sur montages in toto, sépare toujours le
muscle sagittal, des cellules de 1'épiderme invaginé et il ne peut &tre
question de cellules myoépithéliales a ce niveau, JRGERSTEN avait déja noté que
sclon les espéces la membrane basale était plus ou moins nette 3 en congé-
quence, il avait interprété les fibrilles de 1'épithélium comme des fibrilles
de soutien, Par contre, au niveau du muscle ventral de la piéce masticatrice

JBGERSTEN a décrit des cellules myoépithéliales chez Protodrilus, données

qui sont actuellement encore reprises par différents avteurs.

d) La piéce masticatrice :

C'est un 4lément trés caractéristique du bulbe de

Protodrilus, ne se retrouvant ni chez Protodriloides, ni chez Saccocirrus
SRUS R s Perheltiye

ni chez les Nerillidae et les Dinophilidae; C'est une petite piéce anhiste

(p; m;), prenant les mémes colorations que la cuticule, en face de laquelle
perle la sécrétion salivaire (s; s.)s Celle-ci provient des glandes salivaires
situées le long du tube digestif dans un certain nombre de segments antérieurs.,
Chaque glande posgséde probablement wun fin canal dans lequel la sécrétion
chemine vers 1l'avant jusque dans la bouche, La présence de la piéce mastica-
trice paraft liée a celle des glandes salivaires chez Protodrilus. Chez

Protodriloides et Saccocirrus ol ces glandes n'existent pas la pidce masti-

catrice est également absente 3 par contre, les Nerillidae et les Dinophilidae
sont pourvus de glandes salivaires qui débouchent dans la cavité buccale, mais
leur bulbe pharyngien ne porte pas de piéce masticatrice comparable a celle de
Protodrilus,

A premiére vue le muscle saglttal semble se diviser dorsalement en deux

Al CAg e v
faisceaux nusculaires enchassant ua massif cellulaire #wsesme : ces deux

parties correspondent aux muscles que JRGERSTEN a appelés muscles antérieur
et postérieur de la piéce masticatrice, terme que je préfére remplacer par
muscle ventral et dorsal.de la piéce masticatrice,

En réalité il existe une cloison nette (Fige 27 A) qui coupe le muscle
sagittal en biseau et le sépare ainsi des fibres du "muscle dorsal" de la

piéce masticatrice, insérées de 1l'autre cbté de la cloison.



fibrilles (t; ne fq) et dont les noyaux se situent au voisinage de la cloison
oblique;
Cela différe des observations de JEGERSTEN qui dans son schéma du bulbe

de P, rubropharyngeus, représente les noyaux des cellules du muscle dorsal de

la piéce masticatrice en bordure de 1'épithélium,

Chez P; hypoleucus, P; purpureus et P, adhaerens je les ai toujours

observés prés de la cloison oblique sur laquelle sfattache le muscle sagittaJ;
L'aspect de ces cellules ne correspond pas a celui de lamelles musculaires

mais a celui de cellules épithéliales allongées et pourvues de fortes fibrilles:
on ne peut donc parler de muscle a ce niveau; La présence d'un lisceré cuticu-—
laire bordant dorsalement cette région prouve dfailleurs qu'il s'agit de
cellules épidermiques 3 le fait que cette cuticule soit plissée semble indiquer
que toute cette partie dorsale & la piéce masticatrice ast mobile. La nature
des fibrilles qui parcourent ces cellules (& mon avis fibrilles de soutien)

ne peut cependant pas &tre tranchée par le seul examen en microscopie photonique,

- Le muscle ventral de la piéce masticatrice (m; Vo p; m;) ést bien développé
une partie des lamelles du muscle sagittal (les plus internes) se prolonge

dans ce muscle qui s'attache sur 1l'épiderme & la base de la piéce masticatrice,
Ce muscle est pourvu de quelques noyaux § on ne peut parler de cellules
myoépithéliales a ce niveau,

Chez P, purpureus ce muscle ventral s'attache sur des cellules étroites

et alloggées a noyaux bien visibles situés sous la piéce masticatrice (Fig;ﬂg
Elles correspondent trés nettement chacune, a 1l'insertion d'un faisceau de
fibres musculaires ¢ le muscle postérieur de la piéce masticatrice se
délamine en plusieurs groupes de fibres et se termine en quelque sorte en
éventail au niveau de ces cellules épithéliales allongées ; celles-ci sont
orientées perpendiculairement a la piéce masticatrice qu'elles paraissent
maintenir.,

Ces cellules correspondent & celles que JAGERSTEN a décrites comme
cellules myoépithéliales ¢ & mon avis elles ne constituent pas le muscle
(qui posséde d'ailleurs plusicurs noyaux), mais indiquent ses différents

points d'attache sur 1l'assise épidermique;

- Eg_@gggiﬁ_ggl}u}gizg_sécréteur n'a pas été mentionné par JRGERSTEN

PTERANTONTI (1908) a supposé qu'il sécrétait la piéce masticatrice,
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Le cytoplasme de ces cellules montre un contenu sécrétoire s'écooulant
sous forme de petits grains vers la piéce masticatrice formée d'une substance
non. granuleuse; La sécrétion granuleuse fait place & une substance fibrillaire
au contact de la piéce masticatrice, Celle-ci prend les colorations de la
cuticule alors que la substance fibrillaire egt le plus souvent incolore, Les
grains de sécrétion, comme la piéce masticatrice et la cuticule se colorent
2 la fuschine paraldéhyde et sont bleus a 1'Azan 3 & 1'A P S ils ont une teinte

rose pale alors que la piéce masticatrice est rose vif comme la cuticule,

En résumé : cette étude histologique a permis de préciser quelques points
concernant la structure de¢ différents muscles dans le bulbe pharyngien de

P; hypoleucus :

~1) le muscle bulbaire est formé de lamelles & double striation oblique,

disposées transversalement,

—2) le muscle sagittal est formé de longues fibres musculaires tubulaires

a fibrilles hélicofdales, ayant toutes une direction longitud{nale;

-3) la piéce masticatrice est surmontée par un massif cellulaire sécréteurs
il est probable que la sécrétion de ces cellules d'abord granuleuse puis
fibrillaire pénetre dans la piéce masticatrice qui se renouvelle ainsi par

cette sécrétion continue,

Plusieurs points restent a préciser :

-1) 1a question des cellules myoépithéliales doit 8tre réexaminée, ct ne
peut pas &tre tranchée avec certitude d'aprés l'examen de coupes en micros—

copie photonique; Cependant d'aprés 1'étude faite sur P, hypoleucus et

P, purpureus on peut dire que ¢

a) en face du muscle bulbaire et du muscle sagittal les fibrilles
de 1'4pithélium de rev@tement sont des fibrilles de soutien 3§ une membranc

basale existe entre cet épithélium et les muscles,.
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#ig. 23: Muc~les de la piéce masticatrice du bulbe pharyngien de Protodri-
lue purpureus ( d'aprés une préparation in toto) , montrant 1'in-
sertion du muscle ventral de la piéce masticatrice sur les cel]n?eg(bae(m>
de l'assise épidermique.Table des légendes p., 142,



- 120 =

b) le muscle ventral de la pidce masticatrice est un véritable

muscle et n'est pas formé de cellules myoépithéliales; Chez P, purpureus

les cellules épidermiques ventrales & la piéce masticatrice sur lesquelles
le muscle s'attache sont étirées en longueur s elles correspondent aux points
d'attache du muscle et ne sont pas des cellules myoépithéliales étirées en
longueur et constituant le muscle comme JAGERSTEN le décrit chez P, rubro-

pharyngeus;

-2) L'origine du muscle bulbaire n'est pas élucidée,; la disposition des
lamelles musculaires les plus petites donne 1'impression qu'elles prennent
naissance au niveau le plus dorsal du muscle bulbaire et qu'elles se déplacent
ventralement en s'allongeant considérablement s elles entrent en contact avec
le muscle sagittal et la cohésion est certainement trés forte entre ces déux

muscles,

-3) I1 faut souligner encore ceci ¢ sur une coupe sagittale le passage
du muscle bulbaire au muscle sagittal est graduel dans la partie ventrale du

bulbe et on ne peut tracer de frontiére précise entre ces deux muscles étroi-

tement 1iés;

2) Etude du bulbe pharyngien de Protodriloides

Comme chez Protodrilus, un bulbe pharyngien fait saillie
dans la cavité buccale et se loge ventralement a 1'oesophage;

Le bulbe pharyngien de Protodriloides est différent de celui de Protodriluss

il est en effet dépourvu de piéce masticatrice,
PIERANTONI (1908) a le premier remarqué la simplicité d'organisation du

bulbe pharyngien chez P. symbioticus et 1'absence de piéce masticatrice, fait

qu'il a mis en relation avec le faible développement des glandes salivaircs
chez cette espéce (en réalité, les glandes salivaires n'existent pas chez

Protodriloides JOUIN {966  pe 148).

Le bulbe pharyngien est différent chez les deux espéces du genre

Protodriloides et je 1'étudierai en premier chez P, chaetifer,

-~ Le bulbe pharyngien de P, chaetifer :

Observé sur une coupe sagittale (Fig; 29 A), il comprend
a premiére vue un muscle formant enveloppe (m; e;) comme le muscle sagittal
de Protodrilus et un muscle logé a l'intéricur de cette enveloppe ¢ le muscle

bulbaire (m; b;) . L'ensemble du bulbe pharyngien, comme chez Protodrilus est
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formé au contact d'une invagination épidermique de la paroi postérieure de

la cavité buccale (inv;); L'épiderme, dépourvu de ciliature, est visible

le long de cette invagination profonde, soulignée par un liseré cuticulaire,
mince au fond de 1l'invagination et plus épais vers la cavité buccale; L'pider-

me invaginé présente de nombreux noyaux aux formes amacbofdes caractéristiques,

Ce pli épidermique sépare le bulbe en deux parties ¢ 1'une dorsale,
située immédiatement sous 1l'oesophage, est relativement mince et entiérement
formée par le cours dorsal du muscle "sagittal', tandis que 1'autre ventrale,
plus épaisse, contient le muscle bulbaire logé entre 1'épiderme invaginé et
le cours ventral du muscle "sagittal“;

a) le muscle bulbaire (Fig; 29 A, m;b;)

Sur une coupe sagittale i1l apparaft comme chez
Protodrilus formé de lamelles musculaires & fibrilles transversales. Mais 1a
disposition et 1l'aspect de ces lamelles sont ici trés différents s

—~ les lamelles sont disposées perpendiculairement a
1'¢piderme de 1l'invagination et conservent cette orientation dans toute

1L'paisseur du muscle bulbaire, .

- elles sont séparées les unes des autres par des
cloisons nettes qui compartimentent @fnsi le muscle bulbaire sur toute son
étendue;

La microscopie photonique ne permet pas d'interpréter ces structures ; ocm
peut simplement admettre, provisoirement, que les cloisons représentent les
parois accolées des différentes lamelles musculaires 3 en effet ces cloisons
suivent la disposition des lamelles, elles sont plus nombreuses au contact
de l'invagination stomodéale que plus ventralement, Ainsi chaque cloison
"primaire" se ramifie vers la partie la plus dorsalc du muscle bulbaire en
Plusieurs cloisons secondaires et & chaque série de cloisons correspond une
série de fibrilles musculaires,

Chaque lamelle, limitée par deux cloisons, montre la coupe transversale
de fibrilles, visibles ici sous l'aspect d'une série de traits transversaux.,

Les lamelles musculaires ont donc un aspect trés différent de celles
de Protodrilus et sont difficiles a interpréter; I1 se peut qu'il y ait ici
aussi une double striation oblique, les doubles rangécs de fibrilles tras
rapprochées apparaissant fusionnées (traits transversaux) ¢ cependant il cst
évident que la structure fliine du muscle bulbaire est différente de celle du

muscle bulbaire de Protodrilus et que ce point demande une étude particuliére,
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b) le muscle "sagittal"
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s'attache dorsalement au niveau d'une plaque épider—
mique épaisse bordée de cuticule, puis entoure le muscle bulbaire a l'arriére
et se replie ventralement verg 1'avant, ou il se termine au niveau de 1'épi-
derme ventral;
Alors que chez Protodrilus le muscle sagittal est étroit et forme wune

bande sagittale bien limitée, chez Protodriloides le muscle "sagittal" est

large et enveloppe totalement le muscle bulbaire :; le terme de sagittal est
donc impropre ici et il faut appeler ce muscle muscle d'enveloppe;

I1 n'est pas formé comme chez Protodrilus de fibres musculaires hélicof-
dales mais de fibres aplaties, semblables a celles du muscle bulbaire, a
fibrilles bien visibles ; la double striation oblique n'a pas pu &tre mise
en évidence,

I1 n'y a pas de membrane basale visible entre les fibres de ce muscle
et les noyaux de la plaque épidermique dorsale, L'épiderme au niveau de
cette plaque, comme celui qui lui fait face le long de 1l'invagination,
contient de nombreux noyaux aux formes amaeboides caractéristiques, mais on
ne peut distinguer de membranes cellulaires, Cet épiderme dont les noyaux
sont extrémement serrés, contient de petits fibrilles de soutien treés discrétes
et d'aspect bien différent de celui des fortes fibrilles de 1'épithélium qui
borde le bulbe pharyngien chez Protodrilus,

Chez ces deux genres cette partie du bulbe bordée de cuticule est proba-
blement utilisée par 1'animal pour arracher les Diatomées situées a la
surface des grains de sable,

Bien qu'il n'y ait pas de membrane bhasale trés nette entre les cellules
épidermiques de la plaque dorsale et les fibres du muscle sagittal il est
probable que le muscle sagittal est un muscle véritable, d'origine mésoder-
mique et qu'il n'y a pas de cellules myoépithéliales dans la constitution

du bulbe pharyngien,

On remarque d'autre part, grice a des préparations in toto, que la
musculature longitudinale du corps se raccorde a la partie tout a fait
ventrale du bulbe pharyngien et que certaines fibres musculaires longitudihalcs

se recourbent et s'incorporent a la musculature du bulbe,

- Comparaison avec le bulbe pharyngien de Saccocirrus krusadensis

Avant d'aborder 1'étude du bulbe pharyngien de P, symbioticus, il faut

souligner ici 1l'identité d'organisation et de structure des bulbes pharyngiens

de P, chaetifer et de Saccocirrus krusadensis (famille des Saccocirridae
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Fig, 29 : A: Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Protodriloides chaetifer;
B: Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Saccocirrus krusadensis,
Table des légendes p. 142,
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Archiannélides).

Une figure représentant une coupe sagittale de la téte, donnée par
GOODRICH (1901) dans un travail sur 1'anatomie et les affinités du genre
saccocirrus (YN, m'a incitée & réexaminer la structure du bulbe pharyngien,

organc qui dans ce genre, peut &tre présent ou manquer totalement,

Cette étude a été faite sur des spécimens récoltés i Naples en Mars 1967:
je les ai attribués & S, krusadensis (espdce qui serait ainsi nouvelle pour
la Méditerranée) bien que les soies différent légérement de celles de 1'espéce
type décrite de 1'0Océan Indien par NiMMdWis ALTKHUNT (1948). Cette espéce vit
a Naples dans le mfme sédiment que £, papillocercus dont elle a les dimensionsg
il est & peu prés certain que 1'étude de GOODRICH, faite a Maples, porte sur
deux espéces qu'il a confondues sous le nom de la seule eqpére alors connuc ¢
So paplllocercus° Le genre Saccocirrus comprend actuellement 11 espéces
parmi lesquelles 6(dont Se grusadPnSLQ) sont pourvues d'un bulbe pharywao
tandis que 5 (dont Se pnplllucercus) en sont totalement dépourvuss,

Que dans le méme genre, un organe aussi complexe puisse &tre ou non
présent est un fait qui n'était pas connu Jjusqu'icis JBGERSTEN s'est appuyé
uniquement sur le travail de GOODRICH pour affirmer 1'existence d'un bulbe
pharyngien chez Saccocirrus, et a considérée, comme les autr?s auteurs, que
lorsque le bulbe pharyngien manquait, c'était parce-que 1'animal 1'avait
perdu sous l'effet d'vn traumatisme quelconque;

La figure 29 B représcente une coupe sagittale du bulbe pharyngien chez
5. krusadensis. On y voit : un muscle bulbaire (m, b;), ayant exactement 1a

structure de celui de P, chaetifer c'est-a~dire formé de lamelles musculaires

transversales isolées les unes des autres par des cloisons nettes et un

muscle d'enveloppe (me c,) se rattachant ventralement et dorsalement a

1'invagination pharyngienne, L'épithélium contient des fibrilles de soutien

qui. paraissent ici plus fortes que chez P, chaetifer ;3 dans 1l'ensemble le

bulbe est d'ailleurs beaucoup plus développé chez Saccocirrus comme 1'atteste
le plus grand nombre de lamelles musculaires qui constituent le muscle bulbaire.
La structure des lamelles musculaires semble identique chez P, chaetifer

et S, krusadensis, Ainsi du point de vue de la structure du bulbe pharyngicn,

Saccocirrus se rapproche non pas de Protodrilus comme le pensait JAGERSTEM

mais de Protodriloides,

Les différences fondamentales dans les deux types de bulbe pharyngien
sont ¢

1) la présence d'une piéce masticatrice chez Protodrilus, paraissant
liée & 1'existence de glandes salivaires 3 il n'y a ni glandes salivaires, ri

piéce masticatrice, chez Protodriloides et Saccocirrus,




2) 1le muscle bulbaire est constitué chez Protodrilus par des lamelles
a double striation oblique, plus serrées au niveau le plus dorsal du muscle
bulbaire 3 il semble qu'il y ait 1la une zone précise ol prennent naissance de

nouvelles lamelles musculaires (point a). Chez Protodriloides et Saccocirrus

le muscle bulbaire est formé de lamelles musculaires disposées verticalement
et possédant de nombreuses fibrilles ; elles sont limitées par des cloisons
(représentant sans doute les membranes sarcoplasmique%. Il semble que la

croissance se fasse par dédoublement des lamelles et des cloisons.

3) le muscle sagittal formé de fibres tubulaires hélicofdales est bien
limité en largeur chez Protodrilus et supporte la piéce masticatrice 3 chez

Protodriloides et Saccocirrus au contraire, il y a une enveloppe musculaire

continue formée de fibres longitudinales qui relient la partie dorsale de
1'invagination épidermique & la partie ventrale, Sa structurc parait idéntiquo
d celle du muscle bulbaire,

Dans les deux cas le fonctionnement de ce muscle "sagittal" permet le

glissement des deux moitiés de 1l'invagination épidermique 1'une sur 1'autre,

5 .o‘es.'. ;
- Le bulbe pharyngien de Protodrllﬂg'symblotlcus (Figoﬁﬂ)

Le bulbe pharyngien de petite taille et de forme

arrondie chez P, symbioticus est également formé autour d'une invagination,

ici trés peu profonde, de la paroi’ pstérieure de la cavité buccale., L'épiderme
invaginé dépourvu de cils et bordé de cuticule sépare le bulbe en deux partics
A peu prés égales,

Le bulbe pharyngien est simplement formé de quelques lamelles musculaires
constituant une enveloppe fermée autour d'un massif cellulaire interne peu

volumineux ¢ il n'y a pas de muscle bulbaire chez P, symbioticus,

a) Le muscle d'enveloppe :

Les lamelles musculaires forment une enveloppe fermée
a 1l'arriére et sont superposées en 4 a 5 couches concentriques;

Une coupe sagittale (Fig. 30 A) révéle les lamelles sagittales continues
depuis la paroi dorsale de 1l'invagination stomodéale jusqu'a la paroi ventrale,
Une coupe horizontale (Fig; 30 B) révéle le trajet des lamelles fermant
latéralement le bulbe : elles sont continues comme les lamelles sagittales;

La coupe sagittale montre aussi, dans la partie postérieure de 1'enveloppe
musculaire, la section transversale des fibrilles des bords latéraux du bulbe,
Ainsi une coupe transversale passant au niveau postérieur du muscle d'enveloppe

montre deux séries de fibrilles perpendiculaires (des fibrilles sagittales
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et des fibrilles transversales);
Au niveau dorsal du bulbe les fibrilles n'aboutissent pas a une plaque

épidermique aussi bien délimitée que chez P. chaetifer : elles se relient

A,

simplement a la face interne de 1'épiderme ; des tonofibrilles s'insinuent
entre les cellules épidermiques enfoncées parmi les fibrilles musculaires.,
Au niveau ventral du bulbe, comme au niveau dorsal, les fibrilles
musculaires se rattachent & 1l'épiderme qui présente 1la une petite invagination,
Sur une coupe transversale (Fig. 30 D) on distingue les lamelles muscu-
laires concentriques formées par l'accolement des fibrilles longitudinales
coupéas, ici toutes transversalement ; on peut voir quelques noyaux entre les

lamelles musculaires,

b) Le massif cellulaire interne:
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Il n'y a pas de muscle bulbaire chez P, symbioticus ¢
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plusieurs gros noyaux sont rassemblés autour de 1l'invagination et occupent
toute la moitié ventrale du bulbe et une partie de la moitié dorsale;

Dans ce massif cellulaire interne on distingue de fortéq'cloisons le
long desquelles s'alignent quelques séries de fibrilles coupées transversalement
(Fige 30 A).

Discussion

L'étude du bulbe pharyngien de P, symbioticus permet de saisir un

niveau de structure de cet organe particuliérement simple. Les deux espéces du

genre Protodriloides ont dans 1'ensemble une organisation anatomique gemblable

e

(en particulier les ganglions cérébroides et les organes sensoriels sont
identiques ) sla différence de taille importante entre les deux espéces
s'accompagne néanmoins d'un certain nombre de régressions chez la plus petite.

Ainsi la simplicité du bulbe de P, symbioticus semble 8tre le résultat d'une

évolution regressive et non une simplicité primitive,

La simplification duv bulbe pharyngien porte sur le muscle bulbaire
le massif cellulaire interne n'est pas organisé et contenant un petit nombre
de cellules, semble rester en quelque sorte a un état larvaire,

P, symbioticus a une petite taille, un nombre peu élevé de cellules et

sa crolssance somatique s'arréielorsque 1l'animal a atteint environ 15 segmentss
q q g 9

cette espéce apparalt comme une forme néoténique par rapport a P, chaetifer

ol la croissance somatique se poursuit pendant toute la vie de l'animal, et

ou les individus les plus grands rencontrés ont environ 50 segments.



Fig. 30: Bulbe pharyngien de Protodriloides symbioticus . A: Coupe sagit-
tale 3 B: coupe frontale ; C: coupe oblique au niveau ol le muscle
d'enveloppe se rattache a 1'épithélium de 1l'invagination ; D: coupe
transversale , M&me échelle pour les dessins A, B, C. Table des 1lé-
gendes p, 142,
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Un exemple paralléle & celui des deux espéces de Protodriloides est

illustré par les deux espéces Psammodrilus balanoglossoides, de grande taille

et Psammodriloides fauveli, de taille réduite et portanmt dans son organisation

anatomique la marque de nombreuses régressions (SWEDMARK 1955 et 1958).

D) Etude des néphridies_et des gonoductes :

1) L,es Néphridies de Protodrilus sont des néphridies a

flamme vibratile enfermée dans une ampoule plus ou moins saillante dans le
coelome, PIERANTONI (1908) a le premier souligné que malgré 1'uniformité du
plan d'organisation du genre Protodrilus, 1la forme et les dimensions des
organes excréteurs variaient beaucoup selon les espéces, Dans le chapitre
qui leur est consacré, PIERANTONI distingue deux types de néphridies : les
macronéphridies et les brachynéphridies toutes deux pourvues d'un néphros-

tome ouvert dans le coelome,

Les macronéphridies sont selon cet auteur des néphridies de grande taille
faisant saillie loin de la somatopleure dans la cavité coelomigue et pouvant
toucher la splanchnopleure, Le canal néphridien décrit deux boucles et, en
situation intracellulaire, traverse une rangée de cellules aacolées les unes
aux autres, D'aprés PIERANTONI ces '"macronéphridies'" sont présentes chez
P, flavocapitatus, P, spongioides, P, schneideri,

Opposées a ce type et toujours selon PIERANTONI, les "Brachynéphridies"
de petite taille sont adossées a la somatopleure, le canal néphridien allant
en ligne droite vers le pore externe, Bordé par plusieurs cellules riches
en vacuoles ce canal est intercellulaire, Ces néphridies sont présentes chez
presque toutes les espéces de Protodrilus (Pn pPUrpuUreus, P, hypoleucus,

P, sphaerulatus, P, hatscheki, P, leuckarti),

P, oculifer paraft avoir un type de néphridies intermédiaireg se
rapprochant cependant davantage des macronéphridies,

Par la suite, GOODRICH (1931) a redécrit la néphridie de P, flavocapitatus,

jusque 1la mal interprétée, Bien qu'il n'ait &étudié que cette espéce, il
généralise ses observations et critique les données de PIERANTONT concernant
les deux types de néphridies 3 dépassant 1l'interprétation de cet auteur, il
identifie a tort les brachynéphridies avec les coelomoductes, ce que les
figures données par PIERANTONT (1908, par ex. planche 3 fig; 10) pouvaient
effectivement laisser penser,

Depuvis ce travail de GOODRICH, la question n'a pas été reprise; Je n'ai
pas fait d'étude histologique de ces organes mais 1'examen sur le vivant
fournit quelques détails permettant une mise au point partielle sur la
morphologie de ces organes chez différentes espéces,

En fait, et contrairement & 1'opinion de GOODRICH, il y a véritablement
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s2lon les espéces des différences de taille considérables dans les niphridics,
ce qui pourrait justifier le maintien des deux termes "brachynéphridies" et
macronéphridies", Cependant il ne semble pas qu'il faille admettre les
différences de structures fondamentales distinguées par PIERANTONI dans ces
deux types.,

Je décrirail ici briévement quatre types de néphridies qui ont

Dy
i 2
o

<

, dix , L,
rencontrées chez les gaue cspeces &tudiées,

Le premier type est représenté par la néphridie de grande taille de

P, rubropharyngeus (Fig, 31), Je n'ai observé ce type de néphridie que chez

cette espéce trés probablement synonyme de P, flavocapitatus g en effet les

observations que j'ai pu faire sur ces néphridies sont conformes & celles de

GOODRICH sur P, flavocapitatus (1931 ).Ces néphridies sont remarquables par

la taille de 1'ampoule initiale qui fait saillie en avant du diss®piment et
plonge dans la cavité coelomique, Sur cette ampoule s'attachent successivement
au moins !cpf'rangées de cils formant vers l'arriére la flamme vibratile, Le
canal néphridien qui suit est large et s'enroule deux fois sur lui-méme,
GOODRICH précise que 1l'on ne peut savoir si la partie initiale de la néphridie
fermée sur 1'une de ses faces par une mince lame cytoplasmique est ouverte

ou non sur son autre face ou les rangées successives de cils s'attachent sur
de minces travées cytoplasmiques transversales, Le microscope photonique ne
permet pas en effet de trancher cette question, GOODRICH admet que cette
néphridie est ouverte (c'est donc une métanéphridie) mais que si une lame

cytoplasmique fermait la partie initiale, ce serait une protonéphridie,

E§_ggg§i§@§_zzgg est le plus répandu ¢ ces néphridies comprennent une
ampoule initiale fermée dans le coclome, plus ou moins saillante en avant

du dissépiment et dans laquelle prend naissance la flamme vibratile (Fig; 32);
Les cils s'attachent sur une seule rangée 2 la différence de la néphridie de

P, rubropharyngeus, L'ampoule initiale est plus ou moins éloignée de la soma—

topleure et s'accole souvent dans la région des glandes salivaires a cellegci.
Le canal néphridien qui suit est plus ou moins contourné, enveloppé d'un
cytoplasme vacuolaire et riche en granules d'cxcrétiong coloris (en jaune))
surtout vers la partie terminale du canal, prés du pore méphridien;

On trouve ces néphridies chez P, leuckarti (Fig; 32 A, B), P; ciliatus,

e
P. affinis, P, oculifer (Fig. 32 C, D), P, albicans (Fig. 11 B, P. 56),

P, brevis (Fig. 9 A, B p. 50),
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Fig. 31: Néphridie de Protodrilus rubropharyngeus ( dessinée sur le vivant)
Table des légendes p. 142,
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Fig. 32: A: néphridie de Protodrilus leuckarti ; B: aspect que peut présen-
ter 1l'ampoule vibratile (ﬁdessins sur le vivant)°
Cs néphridie d'un segment fertile chez une femelle de P, oculifer,
D: néphridie d'un segment antérieur ( contenant des glandes sali-
vaires ) chez la méme espéce, Table des légendes p. 142,
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La népkridie de P, leuckarti a été décrite par HATSCHLDK comme ayant un
néphrostome ouvert dans la cavité coelomique, données qui sont reprises par
PIERANTONI ; cette erreur doit &tre corrigée et il n'y a pas de néphrostome
ouvert comme on en rencontre par exemple chez Polygordiug,

Sur quelques néphridies de P, leuckarti on observe parfois quelques
cils courts A la surface externe de 1l'ampoule vibratile (Fig; 32 B) ;s la
flamme vibratile prend néanmoins toujours naissance & partir de cils insérés
4 1'intérieur de 1'ampoule initiale, qui m'a toujours paru fermée de tous
cBtés.

Le troisiéme type de néphridies se rencontre chez P, adhaerens.La

néphridie est & 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 et ne décrit pas de boucle (Fig. 33 A);

Le quatriéme type se rencontre chez P, hypoleucus : les néphridies se

situent chez cette espéce dans chaque segment, a 1'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 A voir et en fait, seule la partie initiale de
la néphridie accolée 3 la face antérieure du dissépiment est visible : a ce
niveau, une dizaine de cils apparaissent dans un cytoplasme contenant da
petites vacuoles (Fig. 34 A)e

I1 est possible que la partie initiale de la néphridie ne soit pas close
chez cette espéce ol 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 trés 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 3 la paroi du corps, ce
qui est exact, mais elles seraient pourvues d'un néphrostome ouvert et
relativement large selon les figures qu'il donne : or il n'existe rien de

semblable au niveau des néphridies de P, hypoleucus et ces figures représentent
incontestablement, non pas des néphridies, mais des spermiductes.

Le canal néphridien paraft @tre intracellulaire chez toutes les espéces,
de sorte que la distinction faite par PIERANTONI entre les deux types de
néphridies (& canal intracellulaire ou intercellulaire) n'a sans doute pas
lieu d'&tre faite,

Les variations portent essentiellement sur le développement trés
variable de 1l'ampoule vibratile : de grande taille chez les grandes espeéces,

trés réduite chez les espéces les plus minces,
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Fig. 33: Protodrilus adhaerens : A: néphridie d'un segment stérile chez un
méle ;5 B: un spermiducte ; C: néphridie de la région fertile chez

une femelle, ( En hachures : la paroi de 1'intestin). Table des 1é-
gendes p. 142,
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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 Au
dissépiment (ampoule et début du canal néphridien), d'autre part la taille
de 1'ampoule initiale seule,

Chez P, rubropharyngeus (Fig; 31), toute la partie située en avant du

dissépiment mesure 30 & 35u et 1'ampoule mesure & elle seule 30p environ,

I1 est fort possible que les néphridies volumineuses de P, rubropharyngeus
jouent un r6le important dans 1l'osmorégulation chez cette espéce qui vit en
Suéde dans une eau de salinité faible,

Chez P, albicans (Fig. 11 B p. 56) les parties équivalentes sont de 50

dont seulement 6p pour 1'ampoule vibratile, Chez P, leuckarti (Fig. 32 A),

45p dont 10 a 15u pour l'ampoule vibratile ; chez P; oculifer (Fig; 32 C;D)
15p dont 1,5 & 2 p pour 1ltampoule vibratile,

Chez P, hypoleucus et P, adhaerens enfin les néphridies ne dépassent que

de quelques microns vers l'avant du dissépiment et les ampoules initiales

ne sont pas saillantes, L

Le canal néphridien qui suit peut faire une boucle ou pas (chez un méme
individu on peut observer les deux cas dans des segments voisins); Les
néphridies 1les plus petites se rencontrent chez les espéces les plus minces

(P. hypoleucus et P, adhaerens qui n'ont que 80 & 100 de large);

I1 semble bien que ces organes aient subi une évolution régressive chez
ces petites espéces ; on peut considérer 1l'édtat de développement normal des
néphridies comme étant celui qui est le plus répandu : ampoule initiale bien
développée a une seule rangée de cils, L'apparition précoce de telles

néphridies a pu &tre observée sur des larves AQgées de P, leuckarti, proches

de la métamorphose, mais encore nageantes j; les néphridies semblent donc

avoir réellement une structure primitive chez Protodrilus.

2) Les néphridies de Protodriloides

Les néphridies sont réguliérement présentes dans les segments

du corps, depuis le premier segment sétigére 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
espéces, sont d'observation délicate étant pourvues d'une flamme vibratile
trés mince., On peut cependant les repérer grlce 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 : a leur point de départ, les cils, au nombre d'une dizaine
environ, paraissent insérés sur une ampoule sanguine provenant de 1'anse
métamérique . Le fin canal dans lequel les cils battent, s'oriente vers
ltarriére, longe latéralement la couche musculaire et débouche & 1'extérieur
par un pore latéral situé un peu en avant des soies, A la différence de

Protodrilus, ce canal ne présente pas ici de parois A cellules vacuolaires,

Les néphridies ne sont pas toutes de m@me taille chez P, chaetifer

elles sont de petite taille dans les cing premiers segments, deviennent plus
grosses surtout au début de la moitié postérieure du corps, puis diminuent

de taille dans la région postérieure;

Les néphridies de Protodriloides sont d'un type que 1'on ne rencontre

pas chez Protodrilus ou 1l'on observe pas de connexion semblable entre 1'fanse
vasculaire segmentaire et la néphridie : il n'y a pas ici d'ampoule vibratile
fermée baignant dans la cavité coelomique comme chez plusieurs'espéces du
genre Protodrilus, ni de néphrostome ouvert dans le coelome, Le contact
étroit de la flamme vibratile initiale avec 1'anse segmentaire, dilatée et
prolongée en ampoule sanguine terminée en cul-de-sac dans le coelome, seurble

indiquer que chez Protodriloides la néphridie retire les déchets directement

du sang et non du liquide coelomique;

3) Les gonoductes : chez Protodrilus les mdles de toutes les

espéces possédent des spermiductes en nombre constant et & emplacement
caractéristique de chacune d'elles (Voir figure 22); Chez les femelles il n'y
a généralement pas d'oviductes. Lors de 1'apparition de la maturité sexuelle
les néphridies de certains segments disparaissent chez les m&les et font place
a des spermiductes destinés a l'évacuation du sperme; Le coelomostome large

et abondamment cilié se développe a partir du dissépiment; I 'apparition

successive des spermiductes a pu &tre suivie chez P, hypoleucus (voir p; 68);

Chez toutes les espéces les spermiductes sont toujours de simples
coelomoductes sans association avec des néphridies (Fig; 33 B).

JRGERSTEN (1952) a décrit le premier les oviductes chez P. rubropharvngeus;

avant lui GOODRICH (1931) n'avait pu les mettre en évidence chez P, flavocapita-

tus, et avait seulement remarqué la ciliature des dissépiments postérieurs
des segments fertiles, ciliature que j'ai noté également chez les individus

miles de P, hypoleucus et de P, similis.
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Chez P. rubropharyngeus, les oviductes sont situés dans les deux der—

niers segments du corps, de sorte que les ocufs doivent progresser a travers
les différents segments fertiles jusqu'a eux, pour &tre évacués.

Chez P. brevis, j'ai observé chez les femelles une paire d'oviductes
d=ne chague segment fertile, soit au total 10 paires (voir p. 49). Il faut
souligner cue, chez cette espéce, la néphridie est toujours présente au
centre de la couronne plurilobée cul constitue 1'entonnoir coelomique de
1'oviducte (fiz. © S v 50) : cette disposition correspond aux organes que
GOODRICH sppelle "protonephromizia'.

Les oviductes existent aussi chez P, purpureus (fig. 23 B) : ils ont

été discernés sur coupes histologiques et non sur le viwant et leur nombre
exact ne peut &tre précisé (il y en a plusieurs paires). Ils sont formés

comme chez P, rubropharyngeus, par un large entonnoir cilié sans associa—

tion avec une néphridie (coelomoducte simple).

Chez les autres espéces de Protodrilus, les oviductes manguent; il
faut admettre que les oceufs sont emis par le canal et le pore néphridiens
puisqu'il n'y a pas de déchirure du tégument et que les fenelles engendrent

plusieurs pcntes successives au cours de leur existence. Chez P, adhaerens,

on peut voir que le canal néphridien des femelles est plus large dans les
segments fertiles que dans les autres segments (fig. 33 C), ce qui confirme
1'hypothése précédente; il n'y a pas de coelomostome et cependant le canal
néphridien dilaté joue le r8le d'oviducte chez cette espéce, comme chez

toutes les autres probablement.

4) Les gonoductes chez Protodriloides : dans tous les

segnnts fertiles des animaux sexuellement mirs, ils occupent l'emplacement
des . phiidies. 11 y 2 chez les mfBles autant de pzires de spermiductes gu'il
y & de segments fertiles, ce qui représente unc disposition plus primitive
cue chez Protodrilus ol les spermiductes, en nombre linité, se trouvent dans
les segments spécinlisés dang 1'émission des spermatozoides et des sperma-
tophores.,

Chez Protodriloides, lec coelomostome d'un spermiducte, accolé a une

ampoule sanguine comme une néphridie, est largement ouvert a la face posté-
rieure du segment fertile : ce pavillon coelomique & paroci mince, pourvu
d'une ciliature courie, se prolonge par un mince canal (spermiducte) plus
large cepend-nt qu'un canal néphridien, et débouche & l'extérieur au méme

emplacement cu'un pore néphridien chez P. chaetifer. Chez P, symbioticus,

les orifices externes des spermiductes sont places ventralement entre la

bande ciliée médiane et les organes adhésifs ventraux.
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Chez les femelles, des oviductes occupent également l'emplacement des
néphridies dans les segments fertiles; je n'ai jameis pu distinguer les
coelomostomes des oviductes, probablement & cause de la compression des
organes due a la présence de trés gros ovocytes dans le coelomes, Le canal
cilié de l'oviducte, plus large que le spermiducte, est visible. en arriére
du dissépiment : il débouche latéralement a hauteur de l'organe adhésif

ventral chez P. symbioticus.

1) Chez Protodrilus.

Les principaux caractéres des individus sexuellement mirs ont été
donnés pour onze espéces dans le premier chapitre de ce travail.

I1 est connu, depuis PIERANTONI (1908), que la fécondation a lieu,
chez Protodrilus, dans les cavités coelomiques des femelles fécondées (indi-
vidus que PIURANTONI appelait "hermaphrodites' par opposition aux "méles
complémentaires'), GOODRICH (1931) a révélé que Protodrilus est un genre
gonochorique et que le sperme pénétre par un procegsus inconnu jusqu'au
coelome des femelles, ou se fait la fécondation., JAGHRSTH (1952) a montré
que les m8les de P. rubropharyngeus déposent sur les grains de sable de
petits spermatophores qui sont captés par les femelles grice a des organcs
glandulaires dorsaux; chez les autres espéces ou les femelles ne possédent
pas d'orranes dorsaux, l'auteur suppose que les mi8les ne forment pas de
spermatophores mais libérent leur sperme dans l'eau de mer au vcisinage
immédiat des femelles.

J'al observé des spermatophores chez P, albicans ainsi que chez P
brevis; je ne les ai pas vus chez les autres espeéces, mais il est probable
cu'ils existent aussi., La fine enveloppe des spermatophores pourrait &tre
sécrétée par les glandes des organes latéraux, dont les m8les de toutes les
espéces sont pourvus.

Chez toutes les espéces de Protodrilus, les femelles et méme parfois
les individus immatures montrent de trés nombreux spermatozoides dans leurs
cavités coelomiques: groupés en faisceaux réguliers lorsqu'ils sont pres de
leur point de pcénétration,; les spermatozoides apparaissent dispersés ensuite
dens lesdgifférents segments du corps. Ainsi, la fécondation des ovocytes est
interne chez toutes les espéces; les différentes étapes de ces phénomenes
ont déja été décrits par PISRANTONI. La pénétration du spermatozoide déclen-
che les divisions de maturation de 1l'ovocyte et les femelles pré&tes a pondre
montrent un grand nombre d‘'oeufs avec deux pronuclei cbte a c8te. PIERANTUNI

précise que chez P, purpureus, les oeufs sont pondus aprés la fusion des

deux pronuclei.
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Il est curieux cue chez P, a2lbicans, les phénoménes se poursuivent et
que la segmentation des oeufs ait lieu dans le coelome. Je n'ali pas étudié
un grand nombre & femelles de cette espeéce (une dizaine) mais chez toutes,
j'ai noté la présence d'oeufs en segmentation (fig. 36); il ne semble donc
pas que ces phénoménes correspondent 4 des anomalies de développement. Cette
cuestion cependant doit &tre réétudiée.

CRAY (1969) a observé un phénoméne comparable chez Saccocirrus eroticus
mais considére que la rétention d'oeufs segmentés est atypique. En effet,
il est odwmis que chez Paccocirrus, la fécondation des oeufs a lieu au moment
de la ponte, les spermatozoides emmagasinés jusque la dans les spermathécues
étant alors libérés (ALIKUNHI, 1948). Néanmoins, HEMPELMANN (1906) et
PILRANTOHI (1907) mentionnent la présence de spermatozoides dans le coelome
des fe-.:lles de Saccocirrus major; il est donc probable que la fécondatlion
interne existe dans ce genre chez certaines espéces.

2) Chez Protodriloides.,

Les phénoménes relatifs a la gamétogenese et & la fécondation sont
tout & faits diffirents de ceux de Protodrilus. @in effet, chez Protodriloi-
des, les spermatozoides non flagellés ne péneétrent jameis dans le¢ coelome
des femelles. La spermatogenése conduisant & la formation' de spermatozoides
spparemment =berrants, a été rapidement décrite (JOUIN, 1956). Par une étude
histologicue, j'al pu vérifier que, malgré leur aspect atypique, ces sperma-
tozoldes sont fonctionnels et fécondent les ovocytes dans le cocon, lors

de la ponte (voir. p. 168).

Chez les deux espéces du genre, les femelles produisent des ovocytes
trés riches en vitellus, atteignant au terme de leur croissance environ

150 u de diamétre chez P. chaetifer et 100 u chez P. symbioticus (fig° 24).

Vu leur grande taille, 1l n'y ¢n a géneralement qu'un seul par segment
(rarement deux, un de chague c6té du tube digestif).
Chez P. symbloticus dont le nombre total de segments est au maximum

de 15 ou 17, les ovocytes se développent dans les segments 5 a 1lj il

peut y avoir juscu'a 7 ovocytes & la fois. Chez P. chaetifer, la région

fertile se situe dans les segments 10 & 13 chez les individus de petite
taille (N = 15 segments) ne preduisant que 4 ovocytes & la fois et dans
les segments 20 a 40 chez les individus plus &gés de grande taille (N =
environ 50 segments) produisant jusqu'a 17 ovocytes,

J'al déja mentionné cette différence remarquable entre les deux
especes : la croissance somatique se poursuit chez P. chaetifer pendant
toute la vie do 1'animal (et n'est pas arrétée par l'apparition de la
maturité sexuelle) alors que chez P. symbioticus, la croissance somatique
s'arréte lorsque 15 segments environ sont formés.
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Ovocytes et embryons vus dans le coelome des femelles de

P. albicans i A: ovocyte non fécondé ; B: premicre division

9
de segmentation ( 1'origine du troisiéme aster n'est pas élu-

cidée ); C: embryon. au stade gastrula.
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Les ovogonies prennent naissance, a l'avant de chaque segment, dans
les dhambres coelomiques latérales, passent ensuite a travers les minces
cloisons obliques et parviennent dans le coelome médian. Les ovogounies
peu nombreuses évoluent en ovocytes qui repoussent le tissu réticulé du
coelome au cours de leur croissance. Dans chagque segment fertile, on
distingue, généralement en arriere des ovogonies, deux ovocytes jeunes
et un gros ovocyte, celui-ci en vitellogenése,

Une petite partie & la surface antérieure du gros ovocyte se trouve
au contact de l'ovocyte plus jeune qui le préceéde : & ce niveau, il y a
dans le rros ovocyte, un cytoplasme particulier dépourvu de vitellus.

La vitellogenése est longue et dure plusieurs mois chez les deux
especes. Pendant toute la croissance de l'ovocyte, la vésicule germina-—
tive, ol les chromosomes sont indiscernables, est pourvue d'un gros
nucléole. A la fin de la vitellogenése, la vésicule germinative disparaflt
et fait place aux chromosomes disposés sur le fuseau de maturation; il
est trés probable que l'ovocyte est pondu, alors que le noyau est ainsi

\

blocué en métaphase de premiére division méiotique,

b)_Les_miles.,
Pour chacune des deux espéces, l'extension de la région fertile
est identique chez les m8les et chez les femelles.
L'examen des animaux vivants au plus fort grossissement révéle chez

les doux espéces de Protodriloides, un grand nombre & cellules de petite

taille, =rrondies, immobiles et sans flagelles, serrées les unes contre
les autres dans 1a partie postérieurc de chaque segment fertile, au voisi-
nage des coelomostonmes des spermiductes.

Je n'ai pag fait d'étude cytologique de la spermatogenése. L'exanen
des coupes histologiques réveéle que les spermatogonies prennent naissance,
comme les ovogonies, dans les chambres coelomiques latérales et passent
ensuite dans la cavité coelomique médiane on elles sont beaucoup plus
nombreuses que les ovogonies. Les cellules germinales refoulent le tissu
réticulé et envahissent tout le coelome. Les étapes de la gamétogenese
peuvent &tre suivies sur des coupes longitudinales et sur des colorations

in toto; les figures de méiose, fréquentes chez P. symbioticus, sont

trés rares chez P. chaetifer.




...]_35..

~= Chez P. symbioticus, les spermatides

cui suivent les spermatocytes en division méiotique, présentent des
noyaux réticulés et sont enveloppées de petites gouttelettes cytoplas-—
miques. Les contours cellulaires sont polygonaux comme ceux des stades
antérieurs (fig. 37 A).

Le stade qui suit les spermatides a noyaux réticulés est le
dernier stade observé dans le coelome des m8les : les nombreuses
cellules tassdes les unes contre les autres au voisinage des ouver—
tures coelomiques des spermiductes sont formées d'un noyau central
enveloppé de gouttelettes cytoplasmiques. I1 n'y a pas trace de
flagelle ni d'acrosome. Ce stade correspond soit a des spermatides
8gées, soit a des spermatozoides : il est probable cependant que la
maturation finale de ceux-ci ne s'opére que plus tard, aprés leur
émission au dehors.

—— Chez P. chaetifer comme chez P.

symbioticus, lez spermatozoides sont dépourvus de flagg¢lles mais

il semble que la spermatogenése ne se déroule pas de fagon identique
dans tous les segments fertiles, On peut distinguer deux évolutions
différentes des cellules germinales mfles :

- dans certains segments, l'évolution est comparable a celle qui

se déroule chez P. symbioticus, le dernier stade observé étant celul

de noyaux enveloppés de gouttelettes cytoplasmiques,

- Une évolution différente se produit dans d'autres segments (fig.
37 B) : de nombreux noyaux réticulés sont visibles en arriére des
gros spermatocytes et correspondent probablement & des spermatides.
Les limites cellulaires sont de forme polygonale et a chague noyau
est accolé une seule grosse goutte cyteplasmique. Immédiatement
aprés ces cellules, on observe de nombreux noyaux en forme de calotte
tassés les uns contre les autres et fortement positifs & la réaction
de PFeulgen; la sphére cytoplasmique de chaque cellule est, a ce
stade, incluse dans lo calotte chromatinienne. Aucun flagelle n'est
visible dans ces cellules serrées les unes contre les autres et
enveloppées d'une membrane cellulaire de forme polygonale comme

celleg des ccecllules précédentes,
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Une telle évolution des spermatides n'a jamais ¢té observée

chez P, symbioticus., Ce dernier stade correspondrait soit a des

spermatides 8gées, soit & des spermatozoides. Les cellules tassées
les unesw contre les autres au voisinage des spermiductes sont de
taille et de forme réguliére et ne paraissent pas &tre des cellules
en dégénérescence. Unc alternance entre ces deux types de sperma-
togencsge peut exister chez un méme individu m8le dans les segments
de la région fertile : quatre ou cing segments montrent une
spermatogenése du premier type alors que dans les quatre ou cing
segments suivents, elle est du deuxiéme type, l'alternance se
poursuivant vers la région postéricure. C'est dans les trois ou

cuatre derniers segments du corps que 1'on rencontre le plus

@
]

souvent les noyaux en forme de calotte tassés les uns contre 1
autres.

FRANZﬁN (1056) a montré qu'une relation existe entre la mor-—
phologie du spermatozoide et la biologic de la fécondation : le ty-
pe primitif de spermatozoide existe en effet dans divers embran-
chements chez les espéces qui ont un mode de fécondation primitif,
ou la libération des produits génitaux et le fécondation ont lieu
dans l'eau de mer. Chez les espéces ou le transfert du sperme se
fait au moyen de spermatophores ou d'organcs copulateurs, la
morphologie du spermatozoide est altérée.

D'aprées 1l'auteur, chez les Archiann¢lides, seul le genre
Polygordius possede un spermatozoide de type primitif, ceci en
relation avec une fécondation externe. Chez les genres Protodrilus
et Dinophilus, ol la fécondation est interne, les spermatozoides
sont modifiés et de type semblable, tandis que chez Nerilla,

Nerillidium et Diurodrilus dont les modalités de fécondation

sont inconnues, les spermatozoildes sont également trés modifiés

mais différents des précédents (FMANZﬁN, 1956) .
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Les spermatozoides de Protodriloides dépourvus de flagelle, sont certai-

nement plus aberrants encore que ceux de Protodrilus toujours flagellés et
pourvus 4'un acrosome @t d'une piéce intermédiaire allongés.

I1 est probable que chez Protodriloides la maturation des spermato-

zoides s'achéve aprés leur émission au dehors; il est possible que la
sécrétion des nombreuses glandes épidermiques qui entourent toute la région
fertile des miles intervienne au moment de 1l'émission des spermatozoides
cui seraient ainsi enrobés d'une séerétion muqueuse. wn effet, la fécon-

dation est externe chez Protodriloides, mais les spermatozoides non

flagellcs ne sont certainenent pas libérés en pleine eau, mais au contact
des grains de sable ol la femelle dépose sa ponte rapidement enveloppée
d'un cocon. Il y a certainement une émission provoquée des gamétes des
deux sexes, puisque des spermatozoides enveloppés de cytoplasme ont été

observés & la surface des ovocytes dans le cocon de ponte (voir p. 168).

CONCLUSIONS .

Le. famille des Protodrilidae comprend actuellement deux genres dont
17"étude approfondie révéle le mangue d'affinités. Cette famille peut
cependant &tre maintenue, cor la possession d'une bande ciliée ventrale
et l'absence-de parapodes sont deux caractéres qui, associés, distinguent
ces deux genres de toutes les autres Archiannélides.

Protodriloides est incontestablement le plus évolué des deux dans

l'adaptation a la vie interstitielle; Protodrilus offre en effet une grande
diversité d'espéces adaptées a des conditions et & des sédiments variés.

Ce genre o Mégmpewiistsy colonise, comme Protodriloides, des sédiments moyens

ou fins, et présente, chez certaines espéces, plusieurs caracteres liés a
la conquéte des espaces interstitiels les plus petits; c'est par les espeéces
adeptées & des conditions de vie identique que ces deux genres semblent
apparentés.,

Trois points principaux se dégagent de 1l'étude anatomique entreprise
sur les Protodrilidae :

1) les deux genres sont profondément différents 1l'un de liautre : les
caractéres de 1'épiderme, de la musculature, du sytéme nerveux, des néphri=-

dies, des gonoductes et des gamétes, sont particuliers a chacun d'eux.
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L'étude des bulbes pharyngiens, organes sur lesquels beaucoup d'auteurs
pensent pouvoir s'appuyer pour établir des parentés entre différents genres,
a révélé les faits suivants :-

Chez Protodriloides comme chez Jaccocirrus, les bulbes pharyngiens ont

une structure qui semble comparable a celle des bulbes de certaines Poly-

chétes comme par exemple Terebella lapidaria, forme chez laquelle le muscle

transverssl du bulbe pharyngien (muscle équivalent au muscle bulbaire des
Archisnnélides) est égalemont cloisonné par des septes verticaux (SUTTON 1957) .
Le bulbe pharyngien de Protodrilus est construit sur un modeéle différent et
plus original : son originalité réside surtout dans ls possession d'une piéce
mestlicetrice complexe et dans la disposition du muscle d'enveloppe iel uni-
quement sagittal et supportant la piece masticatrice. Par ces deux paffi—
cularités, le bulbe pharyngien de Protodrilus apparait plus complexe et
plus spécialisé que celui des autres Archiannélides.

Le bulbe pharyngien a donc une organisation et une structure tres
différentes chez les deux genres de Protodrilidae et pas plus que les

\

autres orgrnes, il ne révéle de parenté entre cux.

2) Certaines espéces de Protodrilus (P, adhaerens, P. similis) pré-

sentent cependant quelques points communs avec Protodriloides symbioticus.

Ces caractéres communs soitt ¢ la présence d'organes adhésifs segmentaires

identigques et, chez les femelles de P. adhaerens, la présence de glandes

épidermicques sécrétant 1o cocon lors de la ponte comme chez Protodriloides.

Protodrilus similis , P. adhaerens et les deux espéces de Protodri-

loides sont des formes qui vivent dans les sédiments plutét fins de diamétre
moyen, égel a 300 p environ. L2 petite taille et la forme effilée du corps,
1> possession d'organes sdhéeifs segmentaires, la concentration des glandes
épidermiques au sein de liserés longitudinaux, la petite taille des tenta-
cules céphaliques, la réduction du nombre d'ovocytes consécutive a la
diminution de volume de l'espace coelomigue et la formation d'un cocon
~utour de la ponte, sont des caractéres liés a la conquéte des espaces
interstiticls les plus étroits.

On ne peut établir de liens de parente entre les deux genres en se
basant sur les caractéres communs précités, alors que ‘@s caractéres ana-
tomicues sont si différentss les caractéres comnuns que présentent cer-— v

taines especes des deux genres, seralent des caracteres de convergence.
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3) Une évolution régrecsive se manifeste chez les deux genres :

—— Chez Protodriloides, la plus petite espdce, P. symbioticus,

presente plusieurs caractéres régressés par rapport a P. chaetifer

a) la croissance est limitée et le nombre de segments peu
élevé (environ 15);

b) le bulbe pharyngien est cssentiellement formé par le
muscle d'enveloppe; & la place du muscle bulbaire se trouve un aassif
cellulsire parcouru par quelques fibrilles;

c) cette espéce ne possédd pas de soies.

Ces trois caractéres s'opposent a ceux de P. chaetifer qui posseéde

unc croissance somatigue continue (jusqu'a 50 segments), un bulbe pharyn-
glion bien développe et deux paires de soies en crochet a chague scgment.

Le nombre de cellules est plue faible chez P. symbioticus mais la

taille des noyaux est a peu prés identique chez les deux espéces. Les

ovocytes sont aussi d'une taille comparable chez P. chaetifer et P. sym-

bioticus et les deux cspéces ont un développement larvaire semblable

ces frite témoignent d'adaptations a des conditions de vie ‘trés voisines.

—= Chez Protodrilus, la diversité des adaptations morphologiques
et biologiques est grande du fait que ce genre a colonisé des sédiments
trés variés. La différence dans le nombre de cellules est importante
lorsaqu'on compare des especes de grande taille comme P. albicans, a des

espéces de petite taille comme P. hypoleucus et P, adhaerens.

a) Une simplc comparaison de 1l'épiderme de ces espéces
révele gque P. albicens, de grande taille, a de treés nombreuses cellules a
trés petits noyaux, tandis que les deux utres espéces, de petite taille,
possédent moins de cellules,mais ont des noyzux plus volumineux (fig. 38).
Les ovocytes (comme les spermatozoides) suivent la mdme régle et sont de
plus petite taille chez 1l'espece la plus grande; ils mesurent 30 m chez
P, albicans et 55 & 60 m chez les deux autres especes.

Un fait comparable est signalé par PIERANTONI (1907) chez deux espéces
de Saccocirrus : S. major, e¢spéce de grande taille, a des oeufs plus petits
(65 p) aque ceux de S. papillocercus (20 p) pourtant deux fois plus petite.

Chez Protodrilus, l'évolution régressive porte donc sur le nombre de
cellules et non sur leur taille qui semble au contraire varier en sens
inverse.

Une semblable évolution régressive se manifeste parfois au sein méme
d'une espéce : P. adhacrens, par exemple, est une espéce polytypique rcepreé-
sentée dans certains sédiments par des individus plus minces que ceux de 1'
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Fig. 38 :




gi

= 140

espéce type : rappelons que P. adhaerens f. gracilis ne mesure que 80 p

de large (1'espéce type 130 p) et que 1l'on n'observe que Jdoux ovocytes en
vitellogenése a la fois dans chaque segment au licu de $ix chez 1 espéce X
type. La diminution de volume de l'eéspace coelomique entrafne une réduction
du nombre d'ovocytes mais leur taille, qui est une caractéristique de
l'espéce, ne varie pas.

b) Bien que la majorité des espéces de Protodrilus ait un
nombre assez élevé de segronts (environ 50) et une longueur de 7-8 mm, il
semble que l1'évolution régressive porte aussi sur ce nombre et sur la
longueur du corps : l'espece P. similis, probablement la plus régressée du

genre, n's pas plus de 35-40 segments et 2 mm de long, P. hypoleucus, 45-

50 segments et 7 mm de long, alors que P. albicans peut avoir 77 segments
et mesure environ 12 a 15 mm.

¢) Les néphridies sont des organes dont les dimensiong
varient beaucoup selon les espéces; elles sont de petite taille chez les
formes minces, les plus interstitielles. Par contre, la régression n'af-
fecte pas le nombre des spermiductes présents chez les mlles de toutes
les cspéces : 1l y en a cing paires chez P, similis, la plus petite

\

espeéce du genre, et respectivement une paire et quatre paires chez Po

rubropharyngeus ¢t P. albicans, les plus grandes espéces du genrc.

d) Un point intéressant doit &tre souligné : le bulbe
phrryngien de Protodrilus ne subit pas de régressions poussées comme cela

se produit chez Protodriloides symbioticus. Le nombre de lamelles muscu-—

laires est réduit chez les espéces ol cet organe est de petite taille

(P° hypoleucus, P, similis) mais aucun des éléments qui le constituent

ne disnaralt; son organisation a partir de trois éléments fondamentaux :
muscle bulbsire, nuscle sagittal ¢t piéce masticatrice, est remarqua-
blement constante dons le genre. Les glandes salivaires, bien que parfois
trés réduites, sont toujours présentes.

L'évolution régressive se manifeste do.ic d'unc maniére différente
chez les deux genres : ellc affecte des espéces gui ont colonisé les
espsces capillaires étroits et qui présentent de ce fait plusicurs adap-
tations morphologicques convergentes (organes adhésifs segmentaires,
glandes épidermiques groupcées en liserés longitudinaux, glandes du cocon
chez les femelles). D'une maniére plus générale, il apparaft que les
caractéres communs que lfon peut mettre en évidence chez des formes inter-~

stitielles, correspondent souvent & des caractéres de convergence.



= Fil

La préscnce d'un bulbe pharyngien ventral caractérise beaucoup de
formes qui se nourrissent en broutant les Diatomées et le film bactéricn
présent a la surface des grains dc¢ sable : telles sont les Protodrilidae,
Nerillidae, Dinophilidac et aussi les Ctcnodrilidae (Polychétes), les
Aelosomatidae et Potamodrilidac (Oligochétes) (BUNKE, 1967). Les bulbes
pheryngiens chez ces différentes familles ne sont probablement comparables
que dans les grandes lignes : ce sont toujours des ensembles musculaires
formés autour d'une invegination de la paroi buccale. L'étude détaillée
de cet organe chez quelques Archiannélides montre gqu'il différce profon-
dément d'un genre a l'autre par la topographie ¢t la structure des différents
muscles, ce qui contredit les observations de JAGERSTER (1947).

L'évolution régressive affecte singuliércement le bulbe pharyngien de

P, symbioticus : cette régression pouwsée montre que l'on ne peut raison-

nablement se baser sur la structure de cet organe pour établir des liens
de parenté entre difféfents genres. Le cas de Saccocirrus est, a cet égard,
encore plus édifiant : gu'un organe aussi complexe gue le bulbe pharyngien
puisse &tre présent ou non selon les espeéces est un fait particuliérement
é¢tonnsnt, ignoré des auteurs jusgu'd présent, sans doute en raison de la
dispersion tant chronologique que géographique, des recherches faites sur

ce genre., R

I1 faut donc tenir compte de l'arnatomie dans son ensemble ¢t non se
baser sur un ou deux caractéres pour démontrer des licns de parenté entre
différents genres. D'autre part, il est certain que c'est des especes
lex moins interstitielles, généralement de plus grande taille et dont les
organcs sont moins régressés, que l'on peut espérer obtenir des indices

de parenté avec d'autres Polychétes.
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muscle d'enveloppe
muscles longitudinaux
muscles obliques
muscle sagittal

muscles séparant les cordons
nerveux de l'épiderme

muscle ventral de la piéce
masticatrice

néphridies
neuropile

cellules nerveuses
nerf du tentacule
oesophage

organe nucal
organe sensoriel
ovocyte |

piéce masticatrice
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cordons nerveux
spermatocystes
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spermatides
spermatozoides
sécrétion salivaire
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vésicule germinative
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INTRODUCTION,

Les premiéres observations sur les larves de Protodrilus sont
celles de REPIACHOFF (1882) et METSCHNIKOFF (1882) qui, la méme année,

publient quelques données sur la jeune larve de P, flavocapitatus :

les deux auteurs cependant, interpretent de fagon différente la morpho-
logie de cette curieuse trochophore.
SCHULTZ (1937) étudie le processus de la ponte et la jeune

larve de P. flavocapitatus sans parvenir a interpréter 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; clest en 1952 seulement que JAGERSTEN, gr&ce & une étude
comparée étendue aux jeunes trochophores de deux autres espéces

(P. ciliatus et P, adhaerens), parvient & interpréter 1'organisation

de 1'étonnante larve de P. rubropharyngeus ou 1l'ouverture buccale est

tout a 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 trés bien adaptée a la vie pélagique : elle

est pourvue d'un stomodeum évaginable qui peut se déployer a 1l'extérieur
lorsque la larve cherche a se nourrir ou, au contraire, se rétracter
complétement & l'intérieur du corps, lorsque la larve nage rapidement.
La vie pélagique dure en moyenne un mois, permet une croissance rapide
et 1l'accumulation de réserves et prépare ainsi la larve &gée a une

phase critique : celle de la recherche du sédiment. A ce stade, la larve,
que JKGERSTEN appelle larve '"mfire", présente un ensmmble de caractéres

constants chez les différentes espéces étudiées : ll'entonnoir buccal.
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est a jamais rétracté, la larve ne s'alimente plus tandis que la bouche

définitive se forme, l'intestin est plein de gmanules de réserves et la
moitié postérieure du corps, allongée, montre un début de segmentation
(selon les espéces, 5 a 14 métaméres y sont formés).

La larve "mQre" recherche le sédiment au contact duquel elle
se métamorphose; la zone de croissance prépygidiale entre alors en
activité chez ce Jjeune stade rampant.

A Roscoff, SWEDMARK (1954) décrit chez P, symbioticus un

développement direct treés différent de ce que les travaux de JAGERSTEN
(op. cit.) avaient révélé ; ce développement apparaft comme une adap-
tation, avantageuse pour cette espéce; aux conditions sévéres de la

zone intertidale (exposition aux courants, aux émersions prolongées de

la basse mer, etCees )i

Les Protodrilidae n'ayant été que peu étudiés dans les mers
a marées, le probléme de leur adaptation aux conditions de la zone
intertidale se trouvait posé : les développements larvéi?es demandaient
une étude particuliére & laquelle je me suis attachée.

Dés le départ cependant, l'examen des quelques espéces habi-
tant la zone des marées a Roscoff révéla leur cosmopolitisme : les
espéces de la zone intertidale vivent également dans les mers sans
marées et possédent le développement larvaire pélagique, typique du
genre Protodrilus.

Par contre, l'observation de P, chaetifer (sa ressemblance

avec P. symbioticus et la présence de trés 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 1l'ovogenése, 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 espeéces aberrantes,

paraft mieux adapté que Protodrilus aux conditioms qui régnent dans la
zone intertidale. Cependant, cette conception doit &tre nuancée : en

effet, d'une part Protodriloides chaetifer vit également dans les

sables dunaires profonds (10-20 m) et la répartition de l'espéce parait

beaucoup plus liée a la granulométrie et aux conditions hydrodynamiques
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des sables dunaires qu'aux facteurs dus aux niveaux; d'autre part,

deux especes de Protodrilus : P, hypoleucus et P, ciliatus, ayant un

développement larvaire pélagique, prospérent & Roscoff aux mémes

niveaux que Protodriloides,

Ainsi, m&me dans une région ot les courants de marée sont
puissants, les larves mlOres de Protodrilus parviennent a la fin de la
vie planctonique a regagner les sédiments ou vivent les populations
adultes.

Cependant, a Roscoff, les populations de P, ciliatus par
exemple, paraissent constituées tout le long de 1l'année par des indivi-
dus tous adultes et de m&me taille : les individus Jjeunes y sont rares,
alors qu'on en récolte aisément dans les régions plus abritées (Baie
de la Foret, sud-Finistére), Il est évident que la sélection est treés
forte dans la zone intertidale & Roscoff et qu'un grand nombre de
larves est perdu, probablement sous 1l'effet des courants., La réussite
de quelques-unes suffit a maintenir les populations de ces espéces
dont le cycle vital semble voisin de celui de P. rubropharyngeus :
deux ars au moins (JAGERSTEN, 1952),

Dans la zone intertidale a Roscoff, 1'une des egpéces,
P, ciliatus; a une période de reproduction etendue toute l'année, ce
qui explique que les populations puissent se malntenlr et que la
proportion de jeunes individus soit faible., L'autre espéce, P, hypo-
leucus, a une période de reproduction limitée a quelques mois d'hiver;
1taptitude que présente cette espéce a la régénération, aussi bien
antérieure que postérieure, expliquerait peut-8tre, en partle, la
densité de ses populations,

Ces aspects biologiques n'ont pas été approfondis pour
1'instant et je me suis surtout orientée vers une étude morphologique
des larves,

En ce qui concerne le genre Protodrilus, Jje présenterai donc

en premier une étude morphologique des jeunes larves de sept espéces
en les regroupant par type d'organisation. Puis je donnerai quelques
observations sur la suite du développement et sur les larves "mlres"

de certaines espéces,

En ce qui concerne le genre Protodriloides, le développement

larvaire de P, chaetifer a pu &tre entiérement suivi et comparé a celui

de P, symbioticus. L'aspect aberrant des spermatozofides non flagellés

et leur absence constante du coelome des femelles (alors que chez Proto-
drilus, les femelles sont toujours fécondées), m'ont incitée a 1'étude
des phénoménes qui se déroulent dés le dép8Bt des oeufs et la formation
du cocon de ponte : 1a_£§§9§§é£1°2-2§£922§ a été démontrée chez Proto-

driloides et son étude sera présentée au début du chapitre consacré

au développement de ce genre.
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GENRE PROTODRILUS

JRGERSTEN, étudiant les jeunes larves de trois espéces de Protodrilus
découvre trois types morphologiques qu'il ordonne en une série évolutive

allant de la larve de P, adhaerens, proche d'une trochophore typique

(stomodeum antérieur, juste aprés le prototroque), a la trochophore

modifiée de P, rubropharyngeus (stomodeum tout a fait postérieur).

J'ai pu étudier les larves de sept autres espéces : plusieurs d'entre
elles sont semblables a la larve de P, ciliatus, qui représente selon

JRGERSTEN, un type intermédiaire, entre la larve de P, adhaerens voisine de

la trochophore type et la larve de P, rubropharyngeus au contraire trés

modifiée,
Les différentes larves seront décrites ici en commengant 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 péf celles qui
\

proviennent d'oeufs plus volumineux (P, purpureus).

1) La jeune trochophore de Protodrilus brevis :

L'étude des jeunes larves a été faite & Kristineberg en aoflt,
d'aprés des spécimens provenant de la localité de Gunnarsk#r, L'aspect de
la ponte ne peut @tre précisé car la seule femelle mise en élevage ( en
raison de la rareté des spécimens) a déposé sa ponte au fond d'un fragment
de coquille,

Environ deux jours aprés la ponte, les jeunes larves nageantes sont
de petites trochophores atteignant un peu plus de 50p dans leur plus
grande dimension, Elles sont morphologiquement proches de celles de P,

(1)

cavité buccale ouverte & l'arriére du corpse. Il n'y a qu'une seule tache

rubropharyngeus et P, flavocapitatus , ayant comme celles-~ci une large

oculaire, du c6té droit (Fige 39 Ae)e

A 1l'avant de la larve, 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 arriére des couronnes

(1) La larve de P, flavocapitatus étudiée par SCHULTZ (1937) est identique
a celle de P, rubropharyngeus, décrite par JAGERSTEN, mais 1l'auteur
n'a pas su interpréter les trois parties de la cavité digestive : il
a supposé que la cavité postérieure (qui est le stomodeum) était 1l'anus,
et la petite cavité dorsale (poCtodeum) la bouche,
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précédentes du cbté ventral seulement, on distingue une rangée de cils
peu nombreux, Deux glandes volumineuses latérales, contenant de gros
granules, font légérement saillie a la surface de 1l'épiderme, en avant du
prototroque (Fig.39 A.)e.
La région postérieure de la larve est occupée a ce stade par la large
ouverture buccale dont le pourtour est abondamment cilié ; le stomodeum

occupe donc ici la méme position postérieure que chez P, flavocapitatus

et P, rubropharyngeus, Cilié intéricurement, il s'ouvre dans 1'intestin

par un orifice omsophagien contractile portant une touffe de cils groupés
entre eux : l'ensemble, orifice et touffe ciliée, est appelé "ring-valv"
par JRGERSTEN, terme que je traduirai par valvule oesophagienne., L'intestin
moyen est cilié et sa paroi est dépourvue de granules de réserves, ,

Sur le c8té gauche et dorsal de la larve, a l'arriére du corps, se
trouve un orifice relativement large pourvu de nombreux cils dirigés vers
1l'extérieur et représentant 1l'anus et 1'ébauche de 1l'invagination ecto-
dermique de 1'intestin terminal (proctodeum) ; la jonction de cette partie
terminale avec l'intestin moyen n'est pas encore faite a de stade. Les
protonéphridies ne sont pas encore formées, \

Cette jeune trochophore ressemble beaucoup par la position postérieurc

du stomodeum a celle de P, flavocapitatus et de P, rubropharyngeus, Elle

en différe cependant par plusieurs caractéres

- Le prototroque se situe ici presque au milieu du corps (il est plus
antérieur chez les deux autres larves) 3

-~ Tl existe une mince couronne ciliée supplémentaire en avant des deux
couronnes principales du prototroque ; la demi-couronne ciliée ventrale en
arriére du prototroque est moins postérieure ici ;

- L'ouverture anale et 1l'ébauche de l'intestin terminal situées sur.
le cbté gauche sont nettement ciliées. Chez les deux autres espéces, la
petite cavité de l'intestin postérieur est située dorsalement et son

ouverture externe difficile a voir selon JAGERSTEN, n'est pas ciliée.

La figure 39 B représente une larve agée de 6 jours, mais 1l'évolution
ultérieure de la larve n'a pas pu 8tre suivie ; au cours du développement,
1l'oesophage se déplace ventralement et vers 1l'avant, chez P, rubropha-
ryngeus, car la zone qui entoure 1l'anus croft plus rapidement que le reste
du corps de la larve (JAGERSTEN, 1952, p. 483) de sorte que le stomodeum

tend A occupcr une position identique & celle qu'il présente d'emblée



o : P . A, = s .
Fig., 39 : A: jeune trochophore de Protodrilus brevis , agee de deuws jours,
Jours

vue ventrale; B: vue latérale gauche d'une larve Qgée de six jours
C: jeune trochophore de P, albicans ( préparation comprimée)n

Table des légendes po. 174,
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chez les larves de P. ciliatus et de P, adhaerens, position classique

entre prototroque et télotroque,

Il serait donc logique de considérer les larves a stomodeum postérieur
comme représentant un type larvaire moins avancé dans le développement que
le type larvaire a stomodeum médio-ventral ; JRGERSTEN les considére comme
les larves les plus modifiées par rapport a la trochophore type alors
qu'telles réalisent en fait un stade de développement antérieur,

De plus, ce type morphologique semble caractériser les larves petites
et pauvres en réserves vitellines . Il est vrai, comme le souligne JAGERSTEN,
que la taille des oeufs, leur richesse en vitellus varient faiblement selon
les espéces de Protodrilus, mais ces différences mémes faibles, retentissent
sur la morphologie de la trés jeune trochophore ; seule 1l'étude des déQelop—

pements embryonnaires pourra expliquer la morphologie des jeunes larves,

2) La jeune trochophore de P. albicans

La segmentation précoce des oeufs dans le coelome des féﬁelles est un
caractére trés particulier a 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 les
embryons sont émis, ils sont ciliés et n'adhérent pas au substrat comme
cela se produit pour les oeufs lors de la ponte des autres espéces ;
1'émission d'embryons nageants représenterait une adaptation avantageuse
de l'espéce, a ce milieu fortement brassé par les vagues,

La jeune larve observée est de petite taille(40p environ), et repré-
sente 1la plus petite larve jamais rencontrée (Fig. 39 C)o

Le prototroque est trés peu fourni et situé a peu prés au milieu
du corps ; il n'y a pas de télotroque ni de touffe apicale, il n'y a
qu'une tache oculaire du c&té droit. Le stomodeum est ventral mais dirigé
vers l'arriére, Une protubérance cytoplasmique est visible au niveau de
l'orifice oesophagien sans que des cils y aient été discernés, Cette larve
trés petite, dérive d'un ovocyte pauvre en vitellus : il n'y a en effet
que quelques granules de réserve dans la paroi de 1l'intestin, Malgré sa
petite taille, cette larve réalise un stade de développement plus avancé
que la jeune larve de P, brevis, ol le stomodeum est tout a fait postérieur
dans les premiers jours de la vie larvaire, Je n'ai que peu de données sur

cette larve dont quelques spécimens seulement ont été examinés ; cette
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étude doit &tre reprise,

3) La jeune trochophore de P, ciliatus

Les femelles de P, ciliatus mises en ¢levage déposent leur ponte sur
la paroi des godets (ce que JRGERSTEN a déja signalé), La ponte, groupée
et adhésive, évolue assez rapidement : 24 heures aprés la ponte, les
petites trochophores ciliées sont déja pourvues d'un oeil (le droit) et
encore attachées au support par leur extrémité pygidiale, JAGERSTEN a
décrit la jeune larve dgée de 4 jours : les observations que j'ai pu faire
sur les larves de méme 4dge, issues des spécimens récoltés & Roscoff ou a
Naples, sont conformes a celles de cet auteur,

A 7 jours (Fig.40 A) la larve est déja différente : en effet, il y
a deux yeux et 1'entonnoir stomodéal se replie sur lui-m@me pendant la
nage rapide, fait que JRGERSTEN n'avait pas pu observer sur la larve plus
jeune 3 il se déploie perpendiculairement au corps de la larve quand celle-
ci ralentit sa nage et cherche a se nourrir., L'intestin moyen et 1l'intestin
postérieur sont ciliés. D'autre part, il existe 1atéra1emén¢;/é peu prés au
milieu du corps, une paire de petites protonéphridies 3 ellés sont formées
d'une ampoule fermée dans laquelle on distingue plusieurs cils, deux ou
trois d'entre eux battant en m@me temps dans la lumiére du canal néphri-
dien qui se dirige vers l'arriére et un peu dorsalement (Fig. 40 Au)o Le
développement ultérieur de la larve a pu &tre suivi grfce a des récoltes
de plancton faites dans la Baie de la Fordt (Sud-Finistére). Les conditions
abritées de cette baie sont favorables aussi bien a la récekte des larves
dans le plancton, qu'a celle des individus trés jeunes dans le sédiment,
en certains points de la cBte,

Le but de ce chapitre consacré a la morphologie des jeunes trochophores
étant de dégager les principaux types morphologiques rencontrés chez les
trés jeunes larves de Protodrilus, le développement ultérieur de la larve
de P, ciliatus sera présenté au debut du chapitre consacré a 1l'litude des

stades larvaires Aagés.

4) la jeune trochophore de P, affinis

La ponte n'a pas pu &tre observée chez P, affinis. La jeune larve
dgée de 2 jours (1) mesure environ 55pu de long ; un oeil est formé et deux
(1) La date de la ponte est déduite de 1l'observation quotidienne des

femelles mises en élevage ; son aspect ne peut évidemment pas &tre
précisé lorsqu'elle est déposée au fond de fragments de coquilles,



glandes a gros granules ovofdes sont visibles a 1lfavant de la larve, Le
prototroque comprend trois rangées ciliées principales, la plus antérieurc
étant plus mince que les deux autres ;3 il existe quelques touffes ciliées
éparses, dorsalement et latéralement, au milieu du corps. L'entonnoir
buccal est encore peu développé et dirigé obliquement vers 1l'arriére,

A cing jours (Fig.40 B), la larve posséde un prototroque formé de
quatre couronnes, les deux principales de quatre a cing rangées de cils,
chacuﬁe étant précédées et suivies de deux couronnes mince dfune seule
rangée de cils 3 la derniére est interrompue ventralement,Il existe quelques
cils sensoriels raides a l'extrémité pygidiale, Le télotroque est formé et
bien fourni (4 rangées de cils),

Deux grosses glandes contenant de gros granules ovofdes sont visibles
a l'avant sous 1l'oeil et une paire de glandes bacillaires existe latéra-
lement, Le tube digestif montre une paroi remplie de granules de réserves
abondants et de coloration jaune-vert. L'entonnoir ‘buccal est bien
développé : il est pourvu d'une ciliature externe et interne abondante et
d'une lévre postérieure épaisse et légérement allongée; Lorsqu'il est
évaginé, il est tout a fait perpendiculaire a la larve, L'orifice
oesophagien porte une touffe de cils groupés comme chez P, ciliatus,

Outre les glandes bacillaires, l'épiderme contient des granules

pigmentés de couleur rouge-orange.,

5. La jeune trochophore de P, leuckarti

La ponte déposée par la femelle sur la paroi du godet d'élevage
présente un aspect gélatineux trés différent de celui qu'on observe chez
les deux espéces voisines étudiées précédemment, Les oeufs sont enrobés dans
une substance tout a fait transparente, Chez les deux espéces voisines,

P, ciliatus et P, affinis, il n'y a rien de tel et les oeufs sont attachés

individuellement au support.

Le développement embryonnaire semble plus lent que chez les autres
espéces : alors que chez P, ciliatus, 24h., aprés la ponte, les trocho-
phores encore attachés au support par leur pygidium sont déja ciliés et
pourvus d'un oeil, ici 34h., aprés le stade a quatre blastoméres, les
larves sont de petites gastrulas a peine mobiles : il y a une couronnc
ciliée circulaire, pas d'oeil et l'invagination buccale est a peine
formée,
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A: Trochophore de Protodrilus ciliatus, ggée de sept jours j;

B: trochophore de P, affinis , 4gée de cing jours; C: trochopho-
re de P, leuckarti , Agée de trois jours. Les granules pigmentai-
res de 1l'épiderme ne sont représentés qu'en B et Co
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La larve a 1l'éclosion mesure environ 55u de long ; l'invagination

buccale est encore peu développée et 11 n'y a pas encore d'entonnoir
stomodéal évaginable ; celui-ci est bien formé deux jours plus tard
(Fig. 40 C) , et la jeune larve ressemble alors beaucoup a celle de

P, ciliatus et P, affinis,

A 1l'avant du corps, la touffe apicale est formée de cils courts. Le
prototroque compte quatre couronnes ciliées dont les trois premiéres sont
trés rapprochées tandis que la quatriéme, peu fournie et interrompue ventra-
lement, se situe presque au milieu du corps. Ce sont les deux couronnes
ciliées médianes du prototroque qui sont les plus fournies, avec environ
5 rangées de cils chacune, Le télotroque n'est pas complet a ce stade et
seule sa moitié ventrale est formée, Vers le milieu du corps, quelques”
touffes ciliées sont visibles latéralement et dorsalement ; de longs cils

sensoricls raides sont implantés sur la partie postérieure de la larve,.

I1 n'y a a ce stade qu'une seule tache oculaire du cBté droit ;
1'épiderme contient des granules pigmentaires brun clair éinéi qu 'une
paire de grosses glandes bacillaires ventralement en avant éu prototroquc,

Le tube digestif débute par un stomodeum évaginable cilié, situé
ventralement entre le prototroque et le 1élotroque ; il communique avec
l'intestin moyen par une valvule dont les cils s'agglomérent en deux
masses distinctes (Fig.40 C). La cavité de 1l'intestin moyen est large
et ciliée s elle est séparée de celle de 1l'intestin postérieur par un

diaphragmes Je n'ai pas distingué de protonéphridie sur cette jeune larve,

6., La trochophore de P, hypoleucus

La ponte n'a pas pu 8tre observée chez cette espéce, La plus jeunc
trochophore observée (ﬁgée d'un jour environ) est de forme ovofde et
mesure un peu plus de 50p de long (Fig.41 A).
Le prototroque ne compte quc deux couronncs ; un peu en arriére de
la bouche se trouve une demi-couronne dorsale., Le télotroque est discontinu
et peu fourni au début (une seule rangée de cils)° I1 n'y a pas d'yeux
chez cette larve et ils n'apparaftront pas dans les jours qui suivent,
L'invagination stomodéale ventrale est située vers le milieu du corps.
La bouche est visible ventralement et ses bords sont ciliés., Elle se
prolonge a l'intérieur du corps en une cavité ciliée peu prefonde, qui

va s'agrandir dans les jours qui suivent et devenir le futur entonnoir
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stomodéal . évaginable., Dans le massif cellulaire endodermique de nombreusges

granulations jaunes sont regroupées dorsalement dans la moitié postéricure

du corps. L'épiderme n'est pas encore pigmenté,

Quatre jours plus tard (Fige 41 B), la pigmentation épidermique est
nette : la larve a acquis une coloration rouge violacé, due a de nombreux
granules accolés les uns aux autres en larges plages pigmentaires. Il n'y
a pas de tache oculaire., Le prototroque comprenant deux couronnes ciliées

est suivi d'une demi-couronne dorsale 3 le télotroque est bien fourni,

L'entonnoir buccal assez court, s'évagine facilement ¢ il est
perpendiculaire a 1l'axe antéro-postéricur de la larve, dépigmenté et
abondamment cilié notamment sur le pourtour de son ouverture légérement
ressérée,

L'orifice oesophagien egt pourvu d'une protubérance cytoplasmique
susceptible de faire plus ou moins saillie dans 1'entonnoir buccal. Une

semblable formation a déja été décrite par JAGERSTEN chez P. adhaerens

{
sous le nom de "amaeboid protubérance" en raison des mouyements qutelle
manifeste,

Chez P, hypoleucus, j'ai pu discerner une zone plus claire a la base

de cette valvule oesophagienne : 1l'examen en contraste de phase y révale
la base d'une rangée de cils dont les extrémités noyées dans la masse
cytoplasmique restent indiscernables (Fig. 41 C). Ce sont les cils qui
déterminent les mouvements constants de cette valvule cytoplasmique., Au
repos, elle ecst relativement étalée au niveau de 1'orifice (non visible)
qui sépare 1e.stomod$; de 1l'intestin moyen j; lorsque l'orifice se ferme
(sans doute y-a-t-il un diaphragme qui se contracte), elle fait saillie
dans la cavité stomodéale et change alors de forme activement. De
ltautre c¢6té du stomodeunm , l'intestin moyen, abondamment cilié,
participe probablement a la déglutition en créant un appel et un courant
d'eau,

Chez P, adhaerens, comme chez P, hypolcucus, les mouvements de cette

petite protubérance sont en fait d'origine ciliaire : en effet un examen
attentif au contraste de phase, m'a permis de voir des cils au sein de

la masse cytoplasmique chez la jeune trochophore de P, adhaerens, JAGERSTEN

ne les ayant pas clairement distingués suppose un fonctionnement amarbofde
de cette valvule différent de la simple introversion de la valvule cilice

que porte l'orifice oesophagien chez d'autres espéces,
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Fig. 41 ¢ Trochophore de Protodrilus hypoleucus vue laterale gauche'i A:
jeune larve agée de un jour ; B: trochophore pigmentée agee de
cing jours ; C: détail de la valvule oesophagienne cytoplasmique,

montrant la base des cils , dont 1l'extrémité est noyée dans le
cytoplasme,
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Dans la paroi de l'intestin moyen, les grosses inclusions jaunes sont
visibles vers le milieu du corps, dorsalement, alors qu'elles étaient
auparavant concentrées dans-.la région postéricure du corps ; une paire de
protonéphridies a été discernée sur la larve de six jours.
Cette larve différe des larves étudiées précédemment par plusieurs

-

caractéres
~ son entonnoir stomodéal peu développé, a ouverture relativement
&troite ¢ l'orifice oesophagien pourvu d'une valvule a la fois ciliaire
et cytoplasmique (ce sont les cils qui déterminent les mouvements de cette
formation),
- l'absence de tache oculaire
- le pigment épidermique trés développé, de teinte rouge violacé
- la présence de nombreuses inclusions de réserves dans la paroi de

1l'intestin moyen (inclusions d'origine vitelline).

7. La jeune trochophore de P, oculifer

(

Chez cette espéce, la ponte est groupée et adhére a la paroi du godet
d'élevage,

La jeune larve nageante, Agée de quatre jours (Fig. 42’ A), mesurc
environ 60p de long ; elle est pourvue d'un prototroque formé de trois
couronnes ciliées (la plus antérieure d'une seule rangée de cils et les
deux autres de trois rangées chacune) et d'un télotroque de cils nombreux
et plus longs que cecux du prototroque, Il n'y a qu'un seul oecil (le droit)
et 1l'épiderme contient des granules rouge8tres groupés en larges plages,
I1 existe de chaque ¢t une glande bacillaire ventrale a 1l'avant de la
larve et deux glandes latéro-dorsales en avant du télotroque, Des cils
sensoriels sont présents aux deux extrémités de la larve,

L'entonnoir buccal membrancux est situé ventralement a peu prés au
milieu du corps de la larve : relativement volumineux, il est pourvu,

comme chez P, adhaerens, d'un prolengement digitiforme qui est ici posté-

ricur alors qu'il est antérieur chez la larve de P, adhaerens.Ce prolor-—

gement porte une longuc ciliature sur son bord internc et & son extrémité.
Lorsque la larve replie son entonnoir buccal, le doigt postérieur est
rétracté en premier & l'intérieur de la cavité buccale : une invagination
postérieure a 1l'entonnoir se forme et le doigt se rétracte verticalement

en se raccourcissant, puis il se rabat vers l'avant tandis quc la paroi
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Fig. 12 : A: Trochophore de Protodrilus oculifer , Qgée de quatre jours,

entonnoir buccal déployé ; vue latérale droite, B: schéma mon-
trant la rétraction de 1l'entonnoir buccal pendant la nage : le
prolongement de 1'entonnoir est rétracté vers le haut , puis ra-
battu vers l'avant, tandis que la paroi antérieure de 1l'entonnoir
referme la cavité,
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antérieure de 1l'entonnoir se rabat vers l'arriére fermant ainsi le
stomodeum (Fig,42 B).
Au fond de 1l'entonncir, la valvule oesophagienne est formée de cils
noyés dans une protubérance cytoplasmique : 1'extrémité des cils dépasse
nettement de la masse cytoplasmique contrairement & ce que 1l'on observe

chez P, adhaerens et P, hypoleucus ; leurs mouvements provoquent le

déplacement de la protubérance cytoplasmique comme chez les deux autres
espéces,

L'intestin moyen qui fait suite & la valvule oesophagienne, est
cilié et sa paroi contient des granules de réserves jaunes, L'intestin
postérieur s'ouvre au dehors par l'anus, Les néphridies n'ont pas été
discernées a ce stade,

Cette larve présente quelques analogies avec la larve de P, adhaerens;

1'entonnoir buccal est pourvu d'un prolongement digitiforme et la valvule
oesophagienne est formée par une masse cytoplasmique, traversée de cils,

plus longs i-i que chez P, adhaerens,

{

Cependant je n'ai pas distingué chez P, oculifer, de sécrétion
granuleuse dans la paroi de 1'entonnoir oesophagien, comparables a ce

que JEGERSTEN signale chez P, adhaerens.

8s La jeune trochophore de P, purpurcus

Dans sa monographie de Protodrilus, PIERANTONI (1908) a étudié le

développement de Protodrilus purpureus qu'il a pris comme type de dévelop-

pement larvaire pour le genre, Mais comparées aux larves des autres

espéces maintenant connues, les larves de P, purpureus montrent d'aprés

ce travail, plusieurs caractéres particuliers qu'il convenait de vérifier,
J'ai pu observer les premiers stades larvaires de cette espéce a
Kristineberg au mois d'aoQit :ces observations ne sont que fragmentaires
et 1'étude du développement embryonnaire et larvaire sera repris ultérieu-
rement,

Les oeufs nombreux, sont parmi les plus volumineux.lLa jeune larve
est libre & un stade précoce : en effet, emviron un jour et demi aprés la
ponte, les jeunes gastrulas mesurant 64u de diamétre nagent librement ; il
vy a, a ce stade, trois couronnes ciliées occupant la moitié antéricure de
la larve (Fige. 43 A) ; elles sont peu fournies (deux ou trois rangées de
cils pour la plus antérieure qui est aussi la plus dense)° Il n'y a ni

télotroque, ni tache oculaire, ni invagination stomodéale
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50 p.

50p.

fig. 43 : A: gastrule nageante de Protodrilus purpureus ; B: trochcr: =
de la mBme espdce Agée de cing jours; vue latérale gauche, entchn.
noir buccal rétracté,.

Yo
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A cinqg jours (Fig. 43 B), la larve a atteint 76p de long. Les trois
couronnes du prototroque sont maintenant bien fournies ; elles sont écartées
les unes des autres et la troisiéme est interrompue dorsalement, Le télo-
troque est formé et bien fourni. I1 n'y a qu'une seule tache oculaire (du
cbté droit) au-dessous de laquelle on distingue deux glandes & grosses
fibres ; il y a une paire de glandes bacillaires symétriques latéralement
en avant du télotroque.

Sur la figure 43B, l'entonnoir buccal est rétracté; évaginé, il est
perpendiculaire a l'axe longitudinal du corps de la larve. Il est
abondamment cilié et dépourvu de prolongement digitiforme., La paroi de
l'intestin moyen est chargée de nombreux granules de réserve colorés en
jaune., '

Je n'ai pas distingué de néphridie sur cette larve, dont je n'ai

pas pu suivre le développement ultérieur,

Les caractéres de la ciliature observés sur ces deux stades larvaires
ne correspondent pas a ce que signale PIERANTONI : (

Selon cet auteur 1'embryon libre, nageant &agé de 48 & 60 heures est
une gastrula entiérement ciliée. A quatre-cing jours la ciliature se
répartit sur une large zone antérieure et une zone postérieure entiérement
ciliée et a six jours le stomodeum se forme, 1l'oeil droit apparalt et il y
a alors trois couronnes ciliées (une antérieure, une médiane et une pos-—
térieure) sur le corps ; les larves qui mesurent 55 a 60u possedent déja

les ébauches de deux petits lobes pygidiauxe.

En réalité d'aprés les observations faites a Kristineberg, les
gastrules nageantes ne sont pas entiérement ciliées mais possédent d'emblée
trois couronnes ciliées peu fournies (future prototroque). A cing jours la
larve ressemble aux larves des autres espéces de Protodrilus ayant un
protetroque (de trois couronnes), un télotroque et un oeil du cbté droit ;
1l'entonnoir stomodéal- évaginable est situé a peu prés au milieu de la
face ventrale. Il n'y a évidemment pas d'ébauches de lobes pygidiaux a ce
stade.

D'autre part, PIERANTONI signale l'apparition de tentacules cépha-
liques chez des larves &gées de 15 jours, ce qui est improbable, En effet
chez toutes les espéces étudiées jusqu'ici, ce n'est qu'aprés la métamorphose
(environ un mois aprés 1'éclosion) que les tentacules apparaissent sur la

région antérieure des jeunes individus benthiques.,



Tewkes DISCUSSION &
wht4g!\les espéces de Protodrilus étudiées ppdgéditit, yvne larve trocho-

phore pélagique 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 a la fin de la vie larvaire,

Les jeunes trochophores de Protodrilus présertent plusieurs points
communs mais également des caractéristiques spécifiques, la plus remarquable
étant 1l'emplacement variable de la cavité stomodéale : elle peut &tre tout

a fait postérieure (P. rubropharyngeus, P, flavocapitatus, P, brevis),

orientée vers l'arriére mais ventrale (P. ciliatus, P. affinis, P, albicans),

enfin en position médio-ventrale (P. hypoleucus, P, oculifer, P, adhaerens,

P purpureus).

La position plus ou moins ventrale du stomodeum est certainement 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 1l'anus chez la
larve a stomodeum postérieur et que la croissance ultérieure. des tissus a ce
niveau repousse la cavité stomodéale ventralement et vers 1lavant, Une
étude embryologique seule permettra d'expliquer la morphologie des jeunes
larves, Les différences dans la quantité de réserves vitellines de 1l'intestin
moyen peuvent &tre appréciées chez les jeunes larves : les larves a stomodeum
postérieur sont pauvres en réserves vitellines ; les larves a 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 ciliature

varient selon les espéces ; 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 également sur la
valvule oesophagienne qui simplement ciliée chez la plupart des espéces, peut

s'enrichir d'un cytoplasme fluide chez P. adhaerens, P, oculifer, P, hypoleucus.

L'observation de ces espéces, en révélant la présence de cils dans ce type
de valwvule (appelée a tort "amaeboid protuberance" par JAGERSTEN), permet
d'affirmer que les mouvements des cils et ceux de la masse cytoplasmique
sont liése

Les mouvements de déglutition ne sont sans doute pas fondamentalement

différents de ceux que JRGERSTEN décrit chez P, rubropharyngeuss la valvule

ciliée de cette espéce se retourne a l'intérieur de la cavité intestinale

et projette ainsi les particules alimentaires parvenues a son contact,
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Chez P, adhaerens, P. hypoleucus et P, oculifer, la protubérance

cytoplasmique ne semble pas pouvoir se retourner dans le mésenteron, mais
on observe qu'elle peut faire plﬁs ou moins saillie dans 1'entonnoir
oesophagien selon que 1l'orifice oesophagien est fermé ou ouvert (il y a
probablement un muscle annulaire autour de 1l'orifice). La protubérance
cytoplasmique, s'étale et s'amincit lorsque 1l'orifice oesophagien s'ouvre
(ce qui correspondrait & un début de retournement) : elle ménagerait ainsi
un passage central, que les microparticules poussées par les mouvements
ciliaires, pourraient traverser,

La ponte n'a pas toujours pu &tre observée ; cependant, il semble
que la plupart des espéces de Protodrilus dépose des oeufs qui adhérent
au substrat pendant la durée du développement embryonnaire, Chez P, ciliatus,
les jeunes trochophores pr&tes a éclore sont attachées au substrat par leur
pygidium,

P, leuckarti se distingue par la production d'une substance gélatineuse

qui enveloppe tous les oeufs ; P, adhaerens forme un cocon membraneux

transparent (JRGERSTEN 1952),(sécrété par des glandes épidermiques gpéciales

de la femelle comme chez les deux espéces du genre Protodriloides).

I1 faut souligner que P, leuckarti et P, adhaerens sont les seules
espéces jusqu'ici rencontrées dans les eaux saumdtres et que la production
d'enveloppes autour des oeufs est peut-8tre indispensable au maintien des
espéces dans ce milieu particulier (salinité 16%).

P, albicans enfin, se distingue de toutes les autres espéces par
l'incubation de petites gastrules dans le coelome des femelles ; sans
doute sont-elles nageantes dés leur #mission,

Chez P. purpureus, les embryons ne restent pas longtemps adhésifs au

substrat et les gastrules sont libres et nageantes ; le méme fait est

signalé par SCHULTZ chez P, flavocapitatus.

I1 semble que les particularités des espéces soient plus marquées au
tout début de la vie larvaire et que ce soit dans les modalités de ponte,
dans le développement embryonnaire et la maniére dont il est protégé qu'il

faille rechercher les particularités adaptatives des espéces,
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Quelques observations concernant les larves dgées de P, purpureus et de

P, flavocapitatus sont fournies respectivement par PIERANTONI (1908) et
SCHULTZ (195?), mais c'est surtout a JAGERSTEN (1952) que l'on doit une étude

précise de ce stade larvaire chez P, rubropharyngeus et P, adhaerens, L'auteur

décrit plus bridvement les larves de trois espéces indéterminées (larves A,
B et C) récoltées dans le plancton,

JBGERSTEN établit que les stades larvaires 8gés des différentes espéces
de Protodrilus montrent plusieurs caracteres morphologiques communs
que 1l'on peut énumérer ainsi :

- quatre couronnes ciliées dont une préorale et une bande ciliée véntrale

longitudinale,

- deux yeux sur la région antérieure

~ deux lobes pygidiaux adhésifs

- un épiderme généralement pigmenté .

- un tube digestif plein de granules de réserves généraiement pigmentés

- un certain nombre de métaméres, ébauchés dans la moitié postérieure

du corps,

J'ai étudié les larves agées "immatures® (pas encore prétes a la

métamorphose) et'mfirestde quatre espéces : P, ciliatus, P, leuckarti,

P, oculifer et P, albicans,

Ces observations sont en accord avec celles de JAGERSTEN et révélent un
plan d'organisation constant chez les larves dgées ; cependant, 1'emplacement
de la premiére paire de néphridies définitives n'ecst pas identique chez les

espeéces que j'ai étudiées et chez P, rubropharyngeus,

Je n'ai pu suivre le développement larvaire que chez P, ciliatus gréce
4 des p@ches planctoniques dans la Baie de la For@t(sud Finistére); les

différentes étapes de ce développement seront exposées en premier,

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

Lorsque la larve atteint 90u environ, la forme générale est peu
changée par rapport & la jeune larve (60u). Les couronnes cilides sont bien
développées . Des cils sensoriels raides existent sur la partie postérieure
de la larve ( Fig. 44 ).

L'épiderme contient des granules pigmentaires de teinte brun clair

et des glandes bacillaires ;3 la paire de glandes bacillaires située a 1l'avant
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de la larve persiste et une autre paire est visible latéralement au milie

du corps. L'entonnoir buccal cilié présente unc pigmentation rouge-orange au
niveau de sa paroi postérieufe. Au fond de l'entonnoir, la valvule ciliée assure
la déglutition des particules alimentaires (algues unicellulaires )projetées
dans la cavité ciliée de l'intestin moyen, L'épithélium intestinal a ce stade
commence a se charger de granules de réserve, Deux protonéphridies sont
présentes latéralement vers le milieu du corpse.

Les transformations ultéricures de la larve sont liées a la croissance
générale et plus particuliérement a 1l'allongement qui se produit dans la
région postérieure, et au développement du stomodeum,

Lorsque la larve atteint 140p de long, le volume de 17entonnoir stomodéal
raplié d'une maniére complexe sur lui-méme, paraft encore plus important
(fig° 44 ES ), Une couronne ciliée transversale cst en formation vers le
milieu du corps : une vue latérale montre juste au-dessus du bord postérieur
de 1l'entonnoir buccal une rangée ciliée transversale qui remonte vers une

{

rangée transversale plus dorsale,

\

x

Lorsque la larve atteint 210 a 240p elle montre un allongement trés net
de la moitié postérieure du corps. Il y a maintenant trois couronnes cilides
principales : une couronne ciliée encore discontinue est intercalée entre le
prototroque et le télotroque. L'entonnoir buccal peut encore se déployer
totalement et se replier sur lui m@me dans le corps de la larve ; la bande
ciliée medio-ventralc est apparue a ce stade dans la moitié postérieure du
corps entre le stomodeum et le télotroque ( Fig. 45 ),

Les néphridies n'ont pas été studiées sur ces larves.

La figurc 45 montre comment la paroi antérieure de 1'entonnoir se
referme sur la paroi postérieure rétractée a 1'intérieur de la cavité oralec,
La rétraction active de la paroi postérieure, plus épaisse, pigmentée et
fortement ciliée, s'effectue en premier, la paroi antérieure se replie ensuite
lentement pour fermer la cavité buccale, Lors de 1l'ouverture, c'est elle qui
se déplie en premicr vers l'avant tandis que la paroi postérieure se déploie
ensuite lentement,

La capture des particules alimentaires n'a pas pu &tre observée : tout
1'intériecur de 1l'entonnoir est richement cilié, et il semble que la paroi
postérieure, pourvue d 'une longue ciliature et susceptible de forts mouvements
de rétraction, joue un r8le prépondérant dans la récolte des microparticules,
Ainsi, au cours du développement larvaire, 1'entonnoir buccal se développe
et se spécialise : sa paroi postérieure pigmentée, ciliée et rétractile

semble de plus en plus efficace dans la capture des microparticules alimentaires
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évolution de la larve de Protodrilus ciliatus ( vue latérale gau-
che). A: trochophore de 90p de long ; B: trochophore mesurant 140
de long ; C: trochophore mesurant 210p de long , entonnoir buccal
replié comme en B ; D: méme larve qu'en C , entonnoir buccal dé-
ployé,




Fig. 45: Protodrilus ciliatus: trochophore ﬁgée mesurant 210p de long; noter
la couronne ciliée transversale entre prototroque et télotroque et
la bande ciliée médio-ventrale , en arriére de 1l'entonnoir buccal,
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Lorsque la larve a atteint 385y de long et 160p dans sa plus grande
largeur, elle a acquis les quatre couronnes ciliées transversales caractéris—
tiques des larves &gées, Sur la face ventrale, la bande ciliée médiane est
divisée a l'avant en deux branches qui entourent la bouche 3 vers l'arriére,
elle n'atteint pas le télotroque, La larve est pigmentée de brun clair
surtout dans les régions préorales et pygidiales, Les glandes bacillaires
sont nombreuses dans 1l'épiderme ;5 il y a toujours deux yeux a 1'avant et
aucurie trace de lobes pygidiaux adhésifs., La larve méne encore une vie
pélagique et il est probable que la paroi buccale est encore évaginable comme
cela est le cas chez les larves 8gées de P. adhaerens mesurant 500p de long

(voir figure 48 P.ICQQJ.

Chez P, ciliatus, les granules de réserve contenus dans 1'épithélium
intestinal sont assez peu abondants a ce stade., On ne distingue pas encore
de segmentation mésodermique mais des bandes transversales de grarules
pigmentaires indiquent la métamérie externe et permettent de dénombrer en
arriére de la région orale 6 segments précédant le pygidium.|3é n'ai pas pu
étudier la larve mlre c'est-a-dire la larve pré&te a la métamgrphose.

Le déroulement du développement larvaire de P, ciliatus ne différe pas

fondamentalement de ce que JAGERSTEN a décrit chez P, adhaerens, et conduit

a la réalisation d'une larve Agée caractéristique,
Cependant chez P, ciliatus, la bande ciliée ventrale apparalt chez la
larve pourvue de 3 couronnes ciliées (210p de long), avant que la 4éme

couronne ne soit formée, C'est 1'inverse chez P, adhaerens et la 4éme couronne

ciliée apparait précocement chez cette espéce (larve de 160p)o
Les lobes pygidiaux adhésifs apparaissent encore plus précocement chez

P, adhaerens (larve de 70 de long), alors que chez P, ciliatus, la larve

dgée immature (380p) n'en posséde pas encore ; il en est de mé€me chez P,

rubropharyngeus otl ils n'apparaissent que chez la larve &Agée, mlre (275;,1)°

Nous verrons plus loin que les larves agées des différentes espéces,
malgré un plan d'organisation identique se distinguent les unes des autres
par leur forme générale, la pigmentation de 1l'épiderme et celle des granules

de réserves du tube digestif ( voir page 166 et Tig. 28) .

2) La larve 'mlre" de P, leuckarti

A la fin de la vie larvaire, la larve mlre nageante mesure 500u
de long et 125u de largeur maximum (Fig. 46 A ). Elle est pourvue de deux

petits lobes pygidiaux ventraux. La pigmentation de 1l'épiderme ecst peu
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abondante, le tube digestif par contre donne a cette larve une coloration

brun-rouge : l'intestin est en effet rempli de grosses granulations de réserve
incolores entourées de grains pigmentés, 1l'ensemble ayant une coloration brun-
rougedtre, La moitié postérieure de l'intestin, plus étroite, est claire et
presque totalement dépourvue de granules de réserves,

A 1'extrémité antérieure de la larve, on distingue deux taches pigmentairec
brun-rouge, plus ventrales que les deux masses hyalines qui leur sont accolées

et que JAGERSTEN a interprétées chez P, rubropharyngeus comme étant les

ébauches de statocystes,

Par des colorations in toto, j'ai pu discerner les statocystes : de petite
taille, ils sont plus rapprochés 1l'un de 1l'autre que ne le sont les yeux situés
ventralement, Les formations ovofdes hyalines volumineuses et accolées aux
cupules pigmentaires, sont situées au-dessous de 1'épiderme dorsal de la t8te
dont elles peuvent €tre séparées par des glandes bacillaires.

Ces formations hyalines situées au voisinage des yeux ne correspondent
donc pas a l'ébauche des statocystes comme le pensait JRGERSTEN, mais parais-—
sent associfes aux taches pigmentaires dans la fonction Visde¥le. L 'étude
histologique qui devrait apporter des précisionms sur ce point n'a pas encore
été faite,

La ciliature comprend quatre couronnes principales auxquelles s'ajoi.te

la bande ciliée ventrale, Chez P, leuckarti, il existe en plus, ventralement,

en avant du prototproque, une bande ciliée transversale au niveau des ébauches
de tentacules qui apparaissent a ce stade sous la forme de deux petits
renflements latéraux. L'entonnoir buccal replié, occupe ventralement a peu

prés tout l'espace compris entre les deux couronnes antérieures,

Cing paires de néphridies ont &té discernées dans les régions moyenne
et postérieure du corps (Fig. 46 7). La premiére paire se situe au niveau de
la troisiéme couronne ciliée s or, JAGERSTEN signale a cet emplacement, une
paire de néphridies larvaires chez la larve Agée immature de P, rubropha-
TYNgeus ,

L'auteur distingue chez cette larve 2 paires de néphridies larvaires,
ainsi nommées parce que 1l'on assiste a leur régression § elles traversent les
couronnes ciliées 2 et 3 et disparaissent chez la larve mlre, Les néphridics
définitives apparaissent alors, en arriére de la 3eéme couronne ciliée, dans
la région métamérisée du tronc.

Je n'ai pas étudié de larve immature de P, leuckarti et je n'ai donc

aucune donnée sur la présence éventuelle de néphridies larvaires chez cette
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Fig. 46: A: larve "mfire" de Protodrilus leuckarti , vue dorsale,
B: larve "immature " de Protodrilus albicans , vue dorsale,
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espéce, Chez la larve mlire de P, leuckarti les cing paires de néphridies

observées sont toutes identiques et paraissent correspondre aux cing premidres
paires de néphridies de l'adulte. Ce sont des protonéphrédies tout a fait
comparables A celles de 1l'adulte : une ampoule initiale fermée dans la cavité
coelomique abrite la flamme vibratile qui bat dans la canal néphridien,

I1 semble donc que le premier dissépiment de 1l'adulte traversé par la
premiére néphridie se situe au niveau de la 3éme couronne ciliée chez

P, leuckarti ; d'aprés JEGERSTEN il ne se formerait pas de néphridie définitive

a ce niveau chez P, rubropharyngeus,

3) Les larves "immatures" et "mlires'" de P, oculifer,

Quelques larves agées immatures et mllres appartenant probablement
a P, oculife£13nt été récoltées dans l'eau au niveau de la zone de ressac de
la plage du Racou (Pyr. Or.).

La larve immature mesure 500p de long environ ; 1'épiderme est largement
pigment® de rouge et le tube digestif contenant de grosses!granulations de
réserves a une teinte générale légérement verte, Les deux lobes pygidiaux
adhésifs sont formés,

Deux taches pigmentaires sont visibles a l'avant de la larve ; elles
sont assez éloignées des formations hyalines qui leur sont associées, Les

statocystes n'ont pas pu &tre mis en évidence sur les larves fixéese.

Sur cette larve, quatre paires de néphridies ont &été discernées, La
premiére paire se situe au niveau de la troisiéme couronne cilidée et les
3 paires suivantes sont tassées les unes contre les autres dans le sens
longitudinal (Fig.47 A). |

Ces néphridies relativement volumincuses, possédent une ampoule initiale
contenant 12 & 15 cils formant vers 1l'arriére une flamme vibratile, Le canal
néphridien est étonnamment long et décrit au moins deux boucles sur lui-m€me,
Le pore externe n'a pas pu 8tre discerné, Ces organes sont accolés a la paroi

intestinale, La larve mlire de forme beaucoup plus allongée (725p de 1ong)

(1) Les individus adultes récoltés dans le sédiment de cette plage appar-
tiennent a cette espéce ;3 de plus la pigmentation épidermique ct cell:
du tube digestif sont conformes a celles que j'ai observées sur des
individus juvéniles (voir tableau p.166),
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47 ¢ A: larve "immature" de Protodrilus oculifer, vue dorsale ( des-

sin dfaprés une larve vivante comprimée); la pigmentation épider-
mique n'est représentée que sur le pygidium. Bs larve "mlre",vue

ventralement, appartenant a la méme espéce,
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n'a pas été examinée d'une maniére approfondie, et les néphridies n'ont pas
été étudiées. Cette larve montre sept segments entre la troisiéme couronnc
ciliée et le pygidium, ( Fig, 47 R),

Bien que par la longueur remarquable du canal néphridien, les néphridics
observées sur la larve immature ne ressemblent pas a celles de 1l'adulte, il
est probable qu'elles correspondent aux quatre premiéres paires de néphridies
définitives : en effet elles ont lc mGme amplacement que les néphridies

observées sur la larve mOre de P, leuckarti , c'est-a-dire que la premiére

paire se situe au niveau de la 3éme couronne ciliie,
Les conditions seraient donc différentes de celles que JAGERSTEN

mentionne pour P, rubropharyngeus. ou la larve immature ne posséde que deux

paires de néphridies larvaires situées, 1'une au niveau de la 3éme couronne
cili¢e, l'autre en avant de la précédente ; les néphridies définitives ne
se forment que chez la larve mllre lorsque les néphridies larvaires ont
disparudl a pres 'Jh}‘u‘;s fen

[}

4) La larve "immature" de P, albicans ( Tig, 46 gﬁ,

Elle mesure environ 450u de long ; elle est transparente car il
n'y a que peu de pigmert dans 1l'épiderme : quelques granules noirs sont épars
sur les régions préorale et pygidiale, tandis qu'ils sont alignés en liserés
transversaux dans la moitié postérieure du corps ol s'ébauche  une dizaine
de segments, Il y a deux yeux brun-rouge plutdt ventraux auxquels sont
accolées plus dorsalement deux masses hyalines ovoides, Les statocystes trés
bien visibles sur les larves fixées se situent en avant des yeux et dans le
méme plan qu'eux 3 ils nc sont pas encore rapprochés comme ils le sont chez
la forme adulte, I1 vy a de nombreux cils sensoriels raides a la surface de
l'épiderme, a l'avant de la t@te et latéralement au niveau des différents
segments,

Les lobes pygidiaux sont petits et moins développés que chez les autres
espéces,

Le tube digestif est plein de gros granules de réserve incolores qui
déterminent une sorte de renflement ventral dans la moitié antérieure du corps;
entre les gros granules, quelques petits grains pigmentés de brun domment a
cette région antéricure, une légére teinte brun clair,

Je n'ai distingué chez cette espéce qu'une seule paire de néphridies
traversant la troisiéme couronne ciliée : par analogic avec les néphridies

observées chez les deux espéces précédentes, elle correspondrait par:-son.

emplacement a la 1érce néphridie de 1'adulte,
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5) Remarques sur les larves ‘immatures’ et ‘mlires”de P, adhaecrens

J'ai récolté ces larves, prés de la Station Zoologique a Kristi-
neberg dans l'eau calme du rivage de la plage, &galement & 1'étang de Salses

rénées Orientales) ol 1'espéce vit A quelques métres de P, leuckarti
?

enfin par des péches planctoniques dans la baie de la For@t (Sud—Finistére).

Dans ces différentes localités, les larves agées de P, adhacrens,

immatures ou mlires sont caractérisdes par 1'absence de pigmentation de
l'épiderme qui contient outre les glandes bacillaires, des granules chromo-
philes incolores ; le tube digestif est rempli de grosses inclusions incolores
et présente le plus souvent une teinte générale vert plle quelquefois orange
clair (& Kristineberg)e. Chez la larve mlre qui atteint 650 de long .
12 forme générale du corps est mince et longue ct dix segments sont formés
entre les couronnes ciliées 3 et 4, Au deux yeux sont associées comme chez
les autres espéces, deux formations hyalines ; Jje n'ai pas distingué de
statocystes chez cette espéce, y e

Quelques organes adhésifs segmentaires, caractéristiques de 1'espéce sont
déja présents chez cette larve, La valvule oesophagierne est uniquement cilide
a ce stade : la substance cytoplasmique qui enveloppait les cils, chez la
Jjeune larve, a disparu, Je n'ai pas distingué de néphridies,

Les observations qui précédent different de celles de JAGERSTEN sur

quelques points qu'il convient de signaler :

1) JAGERSTEN mentionne une coloration brune des réserves du tube
digestif § toutes les larves que j'ai rencontries 2taient au contraire
caractérisées par une coloration trés claire du tube digestif rempli essen-

tiellement de grosses granulations incolores ( Fig. 48 B et )o

2) Selon JAGERSTEN 13 ou 14 segments sont formés chez la larve

mlrc de P, adhaerens (SSOp de long) s j'ai observé 10 ou 11 segments chez

des larves de 650p de long.

3) Dans 1'ensemble, les caractéres des larves de P, adhacrens sont

identiques a ceux que JAGERSTEN signale chez une larve non identifiée appelée

larve A, dont il note la ressemblance avec la larve dc P, adhaercns, La larve

A appartient, a mon avis aussi & 1'espéce P, adhaerens, La coloration claire

du tube digestif contenant de volumineuses inclusions concentrées surtout
dans la partie antérieure de l'intestin et 1'épiderme dépigmenté contenant

des groupes de granules chromophiles incolores sont deux bons critéres



Fig. 48:

larves Qgées de Protodrilus : A: larve de P. ciliatus ( longueur
380y , localité: Cap Coz5; B: larve de P, adhaerens ( longueur

430p, localités Cap Coz); Cs larve de P, adhaerens , vue latérale
gauche ( longueur 510p , localités Kristineberg); D: larve de P,

albicans, ( longueur 4504, localité: plage du Troc); E: larve de

P, leuckarti ( longueur 500p. , localité: Etang de Salses)°
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spécifiques es larves et des individus Jjuvéniles de P, adhaerens,

6) Remarques sur les individus juvéniles de queclques espécese

Au cours des nombreuses récoltes effectuées ces derniéres anndées,
j'ai noté les cdractéres des individus juvéniles rencontrés dans certains
sédiments profonds comme par exemple celuil de Gunnarskd™ en Suéde (riche
en espéces variées) et celui de Duslen & Roscoff (qui contient de jeunes

P, adhaerens). Certaines plages sont également favorables a 1'échouage et a

la métamorphose des larves 8gies : c'est le cas des sédiments de 1'étang de
Salses par exemple et de quelques dépdts sableux peu abondants de la pointe
du Cap Coz (Baic de 1la Forét),

Dans cette localité jlai fréquemment récolté  dans le m@me sédiment, de
trés jeunes individus de P, ciliatus et de P, adhaerens, Mais les populations
adultes de ces deux espéces ne sont pas installées au méme endroit s le sablc
est déposé en couche mince sur un fond sablo-vaseux trés colmaté et ces deux
espeéces ne peuvent y trouver des conditions propices a une implantation
durable,

Je n'ai pu prospecter suffisamment cette région pour découvrir le foyer
de prospérité des deux espéces : mais il est évident avec cet exemple que 1'on
ne peut soutenir avec rigueur l'idéc émise par GRAY (1967) que les larves
d'une espéce ne se métamorphosent qu'au contact d'un sédiment rendu attractif
par la présence d'une population adulte de son espécc,

Immédiatement aprés la métamorphose, les jeunes individus rampants
possédent encore un certain nombre de caractéres larvaires comme la pigmen-—
tation épidermique et les deux yeux, qui subsistent pendant plusicurs jours,
Par 2illeurs, dés que la métamorphose est faite, c'est-a-dire que les jeunes
ne quittent plus le sédiment, les tentacules céphaliques se développent, la
bouche s'ouvre et redevient fonctionnelle, la croissance prépygidiale débute:
les nouveaux scgments formés se reconnaissent a la transparence de leur
épiderme dépourvu de tout pigment,

Les individus trés jeunes peu de temps aprés la métamorphose possédent
donc encore des caractéres larvaires spécifiques 3 lorsque ceux-ci ont disparu
les jeunes individus sont beaucoup plus difficiles a identifier ,sauf quelques

exceptions comme P, adhaerecns qui se reconnaft a ses organes adhésifs

segmentaires ou P, brevis dont la ciliature ventralc trés développée est
déja formée chez les trés jeunes individus,

Quelques critéres systémetiques, communs aux larves mlres et aux jounes
individus métamorphosés, sont indiqués dans le tableau suivant pour sept
especes, La figure 49 montre 1'aspect d'un individu trés jeung, quelaues iours

aprés.ga métamorphose , appartenant a l'espéce P, ciliatus,




P, ciliatus P, adhaerens P, leuckarti P. oculifer P, hypolcucus P, brevis P, albicans
Jjeune Jjeurie larve @&gée larve jeune jeune jeune larve
agée (Gullm,Fb agée
(Medit,)
Longueur 700 u 700 500 725 p 770 n 450 u
Nombre de segments
] arvaires" 9 9-10 7-8 7 9 10 8 8-10
Coloration de
1tépiderme brun-rouge incolore brun-rouge rouge rouge cuticule rouge noir
+ pigment abondant violacé ornementée
— pigment peu abondant incolore
+ - + + - -
Coloration du
tube digestif brun-rouge vert-pale ou| brun-rouge vert clair rouge clair blanc
orangc clair clair violacé brun~clair
Yeux : + présents
— absents
++ > 2 + + + + ++ - ++ +

99
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Fig. 493 Protodrilus ciliatus ; A: larve agee "immature" ( longueur 380u
environ ) B: individu juvénile de la méme espéce quelaues jours
aprds la métamorphose ( longueur 750p environ Ve
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DISCUSSION

Cette étude confirme dans 1'ensemble les données de JRGERSTEN sur
1'évolution des caractéres motrphologiques des larves et les transformations qui

se produisent avant et aprés la métamorphose,

Peu de temps avant la métamorphose, les larves des différentes espéces
étudiées se distinguent par leur coloration (pigmentation de 1'épiderme et des
granules de réserve de lt'intestin ) et par le nombre de segments formés ; ces
caractéres sont indiqués dans un tableau pour sept espéces;

Les statocystes, particuliérement bien visibles chez la larve mfre de
P. albicans, ont été distingués en avant des yeux et des formations hy=lines ;
celles-ci accolées aux taches pigmentaires oculaires chez les différentes
espaces ont probablement un rdle dans la fonction visuelle et ne correspondent
pas aux statocystes comme le croyait JACERSTEN, Ces formations hyalines sont
des caractéres larvaires qui disparaissent chez 1'adulte (m@me chez les espdces
pourvues d'yeux) ¢ elles ressemblent aux organes sensoriels découverts

récemment chez les deux espéces du genre Protodriloides (Vdir page111);
\

La disposition des néphridies chez les larves &agées “surnit des indications
précieuses concernant la segmentation ;3 en effet chez ce genre dépourvu de
soies, les néphridies sont les seuls organes métamériques décelables sur le
vivant, Pour les espéces étudiées ici, la premiére paire de néphridies
définitives apparues chez la larve agée avant la métamorphose, se situe au
niveau de la 3éme couronne ciliée qui représenterait donc le niveau du 1er
dissépiment de 1'adulte, La région antérieure 2 la troisiéme couromme cili‘fe
formera 1a t@te de 1l'advlte comprenant la région préorale et la région postoral.
occupée par le bulbe pharyngien;

JARGERSTEN n'aborde pas la question de 1'hAtéronomie des segments mais
précise que la croissance prépygidiale ne démarre qu'aprés la métamorphose
chez le jeune stade rampant., Selon les espéces il y aurait donc chez 1a larve
mire, 8 & 14 segments larvaires,

Cependant, il semble bien que la croissance prépygidiale débute avant la
métamorphose et que le nombre de segments larvaires -g'il y en a- soit
inférieur au nombre de segments que possédent les larves mlires.

En effet, 1l'examen des larves immatures de P, oculifer montre que quatre
paircs de néphridies sont for-ées, indiquant 1'existence des quatre premiers
segments du tronc, Chez la larve mOre, la partie postérieure du corps s'est
allongée et on peut dénombrer sept segments au total, 1'origine des trois

derniers segments étant probablement prépygidiale, Mais une étude histologique
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est indispensable pour établir avec certitude 1'origine des différents
segments du tronc et le nombre de segments larvaires,

De m&me en ce qui concerne la région antérieure 3 la troisiéme couronne
ciliée : elle semble présegmentaire (puisque la premiére néphridie définitive
se gitue a sa limite postérieure), mais cela ne peut &tre affirmé sans 1‘'appui
d'une étude histologique., Il se peut en effet que seules les régions préorale

et orale soient présegmentaires et qu'lun segment pharyngien fusionne trés t6t

avec elles,

GENRE PROTODRILOIDES

Fécondation et développement larvaire

L'étude histologique des individus femelles a permis de préciser que chez

Protodriloides symbioticus Jla vésicule germinative de 1'ovocyte fait place 2

la fin de la vitellogenése, au fuseau de maturation sur lequel les chromosomes
[
se disposent et se bloquent en plaque métaphasique, Les spexmatozofdes, rown

flagellés chez les deux espéces de Protodriloides, étant toujours absents du

coclome des femelles, le probléme de la fécondation des ovocytes était posé,

Grace 2 1'abondance des individus sexuellement mfirs de P, symbioticus,

jtai pu aborder 1l'étude de ce point particulier ; au contraire les

difficultés de récoltes de P, chaetifer n'ont pas encore permis d'stude

comparable chez cette espéce;

Des femelles de P, symbioticus ayant été mises en élevage avec des mAles,

j'ai pu fixer les cocons et les oeufs quelques heures aprés la ponte et suivre

1'évolution des ovocytes par une étude histologique;

Ao La formation des pronuclei chez P, symbioticus

a) le premier fait observé a l'intérieur des cocons quelques heures apraes
la ponte est la préaence & la surface des ovocytes de petites cellules piri-
formes, non flagellées (Fig; 50A) ; accolées aux ovocytes,,elles sont pourvues
d'un noyau positif & la réaction de Feulgen et correspondent aux spermatozo?des;
Ces cellules mesurent environ 6p dans leur plus grand diamétre et le cvtonlasme
qui enveloppe le noyau contient quelques granulations colorées en brun par le
tetroxyde d'osmium; Bien que la taille de lemrs noyaux soit sensiblement la
méme, ces cellules sont donc assez différentes des derniers stades observis

d-ns le coelome des miles ¢ cela confirme 1'hypothése que la maturation des

spermatozofdes a lieu aprés leur émission dans le milieu extérieur,
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b) dans le m@me cocon, sur des oeufs voisins, le noyau du spermatozofde
(Feulgen positif) est visible dans le vitellus, non loin de la surface de
1'ovocyte (Fig;BO B). Il faut noter que le cytoplasme du spermatozofde est
abandonné & la surface de 1l'ovocyte et que seul le noyvau v pénétre 3 il
posséde dans le vitellus une mince enveloppe claire; Dans 1'tovocyte, les

chromosomes sont toujours disposés sur le fuseau de maturation en métaphase

de premiére division méiotique,

c) ce n'est que plus tard que les divisions de maturation se déclenchent:
le fuseau de division s'est approché de la surface de 1%ovocyte ou le premier
globule polaire est émis tandis que le noyau spermatique, toujours de méme
taille, fortement Feulgen positif, apparalt alors au milieu d'un large aster

spermatique qui occupe le centre de 1‘oeuf (Fig; SOC);

d) la méiose se termine avec 1'émission du deuxiéme globule polaire :
le noyau femelle se reconstitue ensuite, tandis que la trace de sa rétraction

de la surface est visible dans le vitellus (Fig; 50 D);

e) les deux pronuclei volumineux et proches 1'un de 1'awtre, ont un
aspect vésiculeux presque identique 3 le pronucleus miAle est cependant plus
petit et légérement plus dense; Tls sont incolores au Feulgen, trés finement
réticulés, et ne sont bien visibles qu'au contraste de phase (Fig; 50 E);

La caryogamie n'a pas encore pu &tre observée et les durées des diffé-

rentes étapes sont encore mal connues dans le détail,

Cette 4tude a révélé que les spermatozofdes de P, symbioticus,bien que

trés aberrants, sont fonctionnels et que leur pénétration dans les ovocytes
y déclenchem® les divisions de maturation, Des coupes effectuées sur plusieurs
ovocytes ont démontré ces processus qui aboutissent a la formation de deux

pronuclei, dont 1'image de conjugaison n'a pas encore pu 8tre saisie,

Ces faits n’étaient pas connus chez P, symbioticus ; étant donné les

similitudes trés grandes entre les deux espéces de Protodriloides et en

particulier la forme aberrante des spermatozofdes également chez P. chaetifer,

il est vraisemblable que les phénoménes qui viennent d'8tre décrits chez

P, symbioticus sont caractéristiques du genre,

Je n'ai jamais pu discerner de spermatophores au voisinage des cocons

chez P, symbioticus ; les spermatozofdes seraient donc émis librement, Non

flagellés et apparemment dépourvus dfacrosome, ils sont probablement déposés
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Fig. 50 : Formation des pronuclei , aprés 1a ponte,chez Protodriloides

symbioticus .
A : spermatozoide & la surface de 1l'ovocyte dont le noyau est

bloqué en métaphase de premiére division méiotique,
B : noyau du spermatozoilde dans 1l'ovocyte .
C : noyau et aster spermatiques au centre de l'ovocyte ; premier

globule polaire émis et deuxiéme division de maturation en cours.
D et E : formation des deux pronuclei,
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par les méles au moment oU la femelle pond ses oeufs et avant la sécrétion
du cocon, La maniére dont les spermatozofdes se déplacent est encore tout
a fait inconnue : il faut admettre soit un dépdt direct sur les ovocytes au
moment de la ponte, soit un cheminement amiboTde des spermatozofdes jusqu'a

la surface des ovocytes, s'ils sont émis autour de la ponte;

Des cocons de ponte ont été obtenus en élevage a partir d'individus
sexuellement mOrs isolés ¢ collés A quelques grains de sable (Fig;51 Yy 115
sont transparents, incolores et se caractérisent par la présence d'un
prolongement effilé, creux et relativement long 3 ils mesurent dans leur
partie ovofde pleine environ 0,7 X 0,4 mm, mais leur taille peut varier
selon le nombre d'oeufs qu'ils contiennént, Les cocons trouvés dans 1a”nature
différent des cocons d'élevage par leur forme plus irréguliére, contournée
entre les grains de sable et par une légére teinte brun rouge ; le prolon-
gement effilé, par contre, semble &tre une caractéristique constante, Les
oeufs, dispersés a 1l'intérieur du cocon, sont opaques et d'un blanc pur ; ils
atteignent 140 & 150 p de diamétre et leur nombre varie le blus souvent
entre 10 et 17;

Le développement larvaire a été suivi & une température voisine de 15°:
4 jours aprés la ponte, les embryons ciliés tournent lentement dans le cocon;
on peut distinguer une face dorsale et une face ventrale ol une petite
dépression arquée est visible; Les larves blanches et opaques, trés riches e-
vitellus, s'allongent progressivement pendant les jours qui suivent et
continuent & tourner lentement 3 1'intérieur du cocon,

A 13 jours, elles atteignent environ 350p de long ; une fine ciliature
est visible sur la face dorsale de la région antérieure ainsi que ventralement
olt un sillon médian est formé, La masse vitelline est volumineuse ventralement
et fait saillie au niveau de la bouche.

A 1'avant de la larve et dorsalement une sorte d'ampoule ectodermique
translucide coiffe la masse vitelline qui n'est pas encore entiérement interne.

Deux jours plus tard, les tentacules céphaliques apparaissent a 1'extré-

mité antérieure sous forme de petits bourgeons latéraux. Les lobes pygidiaux
portent quelques glandes adhésives déja efficaces sur la paroi du cocon.,

Le vitellus est interne et emplit 1'intérieur du corps § la bouche et 1'anus
sont formés, Dés ce stade, la jeune larve peut poursuivre son développement
sans protection dans le milieu extérieur ; expulsée du cocon, elle se
contorsionne faiblement et recherche le contact des grains de sable contre

lesquels elle demeure alors & peu prés immobile;
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Chez la jeune larve de 18 jours (Figs51 B ), les ébauches de tentacules

portent une frange de cils fins et courts, et sur la face dorsale de la
région antérieure, les différentes zones cilifes ont déja la disposition
qu'elles auront chez l'adulte ; des inclusions jaune~vert sont visibles
notamment entre les tentacules céphaliques et sur les lobes pygidiaux; Une
mince cuticule recouvre tout l'épiderme 3 la segmentation du corps est a
peine ¢bauchée, A 20 jours (Fig; 51 © ), la segmentation du corps est
marquée par six constrictions : en arriére de la région préorale, nettement
séparée du reste du corps, on distingue six segments larvaires et les lobes
pygidiaux portant chacun deux groupes de glandes adhésives, L ‘oesophage ,
commence a se différencier, mais la masse vitelline occupe encore largement
1tintérieur du corps, Dans 1'épiderme, les inelusions vertes sont maintenant
nombreuses, '

Le premier stade juvénile est réalisé au 25 éme jour (Fig51 D ); Le

jeune Pr, chaetifer atteint alors environ 0,8 mme La région préorale porte

deux tentacules allongés et rapprochés 1'un de 1l'autre comme chez 1tadulte,
Le segment qui suit, débarrassé des réserves vitellines,/correspond aux
régions oesophagienne et pharyngienne en pleine différenciation : dés ce
stade, ce segment tend &4 se fusionner a la région préorale pour former la
t8te, En arriére de celle-ci, on compte cing segments et 1'ébauche d'un
sixiéme dans la zone prépygidiale;

Les premiéres soies apparaissent alors : il n'y a d'abord qu'un sevl
segment sétigére, qui est le troisiéme segment postorall Deux paires de
soics y sont visibles (Figs.51 D ), les soies dorso-latérales étant plus
précoces que les ventrow-latérales ; une fois achevées, les soies seront
identiques a celles de 1'adulte, La morphologie générale du jeune a ce
stade et son comportement sont trés comparables A ceux de 1l'adulte ¢ la
musculature longitudinale bien développée permet un allongement remarquable
du corps dans la locomotion ou au contraire une rétraction et un enroulement
rapide lorsque l'animal est inquiété;

Six jours aprés ce premier stade juvénile, la constriction sépapant la
région préorale de la région pharyngiennc s'est atténuée, de sorte que dés
mainter znt la t8te est formée telle qu'ellc apparalt chez l'adulte : le
premier segment larvaire postoral correspond au segment pharyngien, le
deuxiéme segment dépourvu de soies et plus court qu'un segment sétigére
normal s'incorpore incomplétement A la région pharyngiennc (JOUIN 1966,

Fige 1 et pao 143—144); Le troisiéme segment larvaire correspond au premier
segment sétigére du tronc ; & ce stade (31 jours) le segment suivant est

. ’ . “ L . 8 .
aussi devenu sétigeres Un segment post-larvaire ne de la zone de croissance
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- Développement larvaire de Protodriloides chaetifer ;

A : cocon de ponte collé a quelques grains de sable ;
7
5

9
B s larve ﬁgée de 18 jours
C : larve 4gée de 20 jours
D s jeune £gé de 25 jours ; le développement s'effectue dans le
cocon jusqu'a ce stade <t méme plus longtemps dans les conditions
d'élevage,
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prépygidiale est formé en arriére des segments larvaires.

Ainsi dés que le premier stade Jjuvénile est réalisé‘(é 25 jours), clest~
a~ dire dés que le jeune a acquis les principales caractéristiques de
1'adulte et en particulier les premiéres soies, la zane prépygidiale produit
de nouveaux segments qui a une certaine distance de cette zone de bourgeon-

nement deviendront sétigéres, 4

DISCUSSTION

Le développement de P; claetifer se rapproche beaucoup de celui de

P, symbioticus, Cependant une différence dans la taille des ovocytes (150p

chez P, chaetifer, 110u chez P, symbioticus) a pour conséquence un nombre

de segments larvaires inférieur chez P, symbioticus : en effet dtaprés

l'étude de SWEDMARK (1951», on peut considérer que le premier stade juvénile
ne compte que quatre segments larvaires en arriére de la région préorale

(au lieu de six chez P, chaetifer), les deux premiers étant le segment

{

pharyngien et le segment post-pharyngien, les deux suivants pourvus d'organes
adhésifs étant les deux premiers segments du tronc; I1 n'y a pas encore
d'ébauche de segment post-larvaire dans la zone de croissance prépygidiale

3 ce stadc chez P, symbioticus;

Une autre différence apparalt entre les deux espéces : les tentacules

céphaliques se forment plus t8t chez P. chaetifer, Ils apparaissent chez

la jeune larve alors que la segmentation du corps est & peine marquée 3

au contraire chez P, symbioticus, il n'y a aucune ébauche de tentacules au

stade correspondant et ce n'est qu'aprés l'apparition non seulement de la
segmentation mais aussi des organes adhésifs segmentaires,c'est-a-dire chez
le jeune qui a déja quitté le cocon,qu'ils se forment.,

Ce développement larvaire direct est profondémment différent de celuil
du genre Protodrilqg; Cependant ces deux genres étant pour l'instant réunis dan
la méme famille, une comparaison des stades larvaires réalisés chez Protodrilus

et chez Protodriloides s'impose;

1) L'origine des segments du tronc n'a pas pu &tre tranchée chez
Protodrilus et il n'est pas certain qu'ils soient hétéronomes, Le corps de
la trochophore s'allonge par suite d'une croissance active de la ré&gion
prépygidiale @ le mode de formation des segments avant la métamorphose et
aprés celle-~ci semble donc uniforme et la distinction entre segments larvaires

et segments post-larvaires ne peut &tre faite a premiére vue,
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Au contraire chez Protodriloides 1'oeuf donne une larve 2allcxgée dans

laquelle,six segments larvaires sont délimités simultanément chez P, chaeti-

fer et quatre chez P, symbioticus,lorsque la segmentation apparait;

Les segments qui se forment ensuite naissent de la zone de prolifération
prépygidiale et sont post-larvaires ¢ on peut donc considérer que 1'hétéro-

nomie existe chez Protodriloides,

2) Chez Protodrilus aucun segment du tronc n'est céphalisé : la région

3

pharyngienne (entre les couronnes 2 et 3) semble &tre une région pré-segmen-—
taire chez 1la larve agée; Le premier segment formé en arriére de la 3éme
couronne ciliée est le premier segment du tronc et il ne s'incorpore pas a la
région pharyngienne; ‘

Chez Protodriloides au contraire, le premier segment larvaire post-~oral

correspond a la région pharyngienne de 1l'adulte et le 2&me segment n'acquiert

pas de soies chez P, chactifer ni d'organcs adhésifs chez P, symbioticus

ce segment qui correspond au premier segment du tronc s'incorpore a la

région pharyngienne chez Protodriloides., {
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CONCLUSIONS DE LA PREMIERE PARTIE,

. Une mise au point systématique nécessaire en raison de 1'iné-

faite sur les Protodrilidae. Un

oM
[0

galité des travaux antérieurs, a ét
t

~

(¢

nouveau genre, Protodriloides, a 5 créé pour deux espéces. En ce qui

concerne le genre Protodrilus, les caractéres des individus sexuellement
mirs, indispensables a la détermination spécifique, sont donnés pour
huit espéces dont quatre nouwvelles, et quatre redécrites,

Le nombre d'espéces de ce genre s'éléve actuellement a 217;
les données sur les individus mQrs manquant encore pour six espéces et
il est souligné que les auteurs devraient s'abstenir de nos jours de
publier des descriptions qui, basées sur des individus -immatures,
demeurent la plupart du temps inutilisables et encombrent la littérature

d'espéces incertaines, -

La diversité morphologique des espéces de Protodrilus est
grande et en relation avec une grande diversité dans les types de sédi—
ments colonisés,

Du point de vue dimensionnel, les deux cas extrémes sont
d'une part celui de P, albicans, espéce de grande taillé (12 mm de long
et 300 i de large) qui vit dans les graviers (1860 p de diamétre moyen),
dtautre part celui de certaines espéces qui, comme P, similis (2 mm de
long et 65 p de large), vivent dans les sables fins (300 p de diamétre
moyen) , ‘

L'éventail des adaptations morphologiques et biolcgiques est
large chez Protodrilus et on peut en dégager trois exemples particulié-
rement remarquables, illustrés par les espéces suivantes

1. Protodrilus albicans : cette espéce est adaptée a des

conditions de vie dans un sédiment trés grossier, remanié par les vagues;
de grande taille, le corps a une section ronde et une ciliature ventrale
bien développée; les cellules sont de petite taille, mais trés nombreuses;
la fécondation est interne, les oeufs petits (35 p) sont incubés pendant
- le début du développement embryonnaire; les statocystes sont bien déve-
loppés et l'espéce qui glisse dans les interstices du sédiment se montre

capable de nager de courts instants en pleine eau.
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2. Protodrilus brevis : cette espéce courte et trapue vit dans

un sédiment formé essentiellement de débris de coquilles de Gastéropodes,
offrant de larges espaces lacunaires., L'espéce semble adopter un mode de
vie semi-sédentaire dans ces coquilles : les tentacules céphaliques, treés
longs, sont pourvus de touffes vibratiles sub-terminales, la face ventrale
est entiérement ciliée, les lobes pygidiaux sont transformés, les stato-
cystes sont bien développés; la présence de dix paires d'oviductes chez
les femelles apparaft également comme une adaptation a ce mode de vie
particulier. La fécondation est interne et la larve pélagique; cette

espéce se déplace en glissant dans de larges lacunes interstitielles.

3. Protodrilus adhaerens et P, similis : ces espéces sont

véritablement interstitizlles et effectuent des migrations verticales dans
le sédiment fin qu'elles occupent, Le corps est treés mince, aplati ventra-
lement, pourvu d'organes adhésifs segmentaires; la bande ciliée ventrale
est peu large; les statocystes sont réduits, la fécondation est interne.,

Chez P, adhaerens, la ponte est déposée dans un cocon ou se déroule le

développement embryonnaire et le début de la vie larvaire., La larve est

ensuite pélagique comme chez toutes les espéces.

Le genre Protodriloides se rapproche de ces derniéres espéces

dont il peut partager le biotope, A la diverstié des adaptations de
Protodrilus, s'oppose l'uniformité morphologique et biologique des deux
espéces de Protodriloides qui colonisant toutes deux des sédiments rela-

00-40 ; \ .
(ge ﬁogeﬁ), se montrent beaucoup plus adaptées a la vie

tivement fins
interstitielle que Protodrilus., La locomotion se fait davantage par le

jeu de la musculature longitudinale que par la bande ciliée ventrale

qui tend a régresser; organes adhésifs et soies interviennent également
dans les déplacements., Les oeufs sont peu nombreux et trés riches en
vitellus, La fécondation est externe, les spermatozofdes non flagellés
sont déposés (dans une sécrétion muqueuse ?) au voisinage ou a llintérieur
du cocon sécrété par la femelle, a la ponte, Le développement est direct
dans le cocon : le jeune a 1l'éclosion préesente les principaux caractéres

de 1l'espéce,



- 17 -

L'étude anatomique des deux genres Protodrilus et Protodri-

loides prouve qu'ils ne sont pas apparentés et que les caractcéres qui

les rapprochent chez certaines espéces sont des caractéres de convergence,
L'étude des bulbes pharyngiens montre qu'il est arbitraire de

se baser sur la structure d'un tel organe pour établir des liens de

parenté entre différents genres, puisque dans un méme genre, cet organe

peut présenter un développement variable : tel est le cas de Protodri-

loides symbioticus dont le bulbe pharyngien est régressé par rapport

a celui de P. chaetifer, ou encore du genre Saccocirrus, ou certaines

espéces ont un bulbe pharyngien, tandis que d'autres (qui sont parmi les
plus grandes espéces du genre) en sont dépourvues, Il faut remarquér
cependant que, chez Protodrilus, le bulbe pharyngien présente une orga-
nisation constante malgré une variation de volume importante, Aucun
élément fondamental ne disparaft chez les plus petites espéces : le
muscle bulbaire, le muscle sagittal et la pic¢ce masticatrice sont
toujours présents quoique formés par un trés petit nombré de cellules.

La ressemblance qui apparaft entre les bulbes pharyngiens de Protodriloides

chaetifer et de Saccocirrus krusadensis est un résultat surprenant : cette

organisation du bulbe pharyngien est peut &tre d'un type banal chez
les Polychétes et il est peu probable qulelle représente un indice de
parenté entre ces deux genres fort dissemblables par ailleurs : Sacco-
cirrus posséde a 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 méles, spermathéques
chez les femelles), autant de caractéres qui manquent chez les Protodri-
lidae,

Tous les auteurs admettent, depuis GOODRICH (1901), que

Saccocirrus et Protodrilus sont proches parents, en raison de la présence

de canaux dans les tentacules, se rejoignant en arriére du cerveau. Ce
caractére est insuffisant & lui seul, pour Jjustifier ¢e 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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DEUXIEME PARTIE

ETUDE DES NERILLTIDATE
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INTRODUCTION,

Les Nerillidae sont des Polychétes de trés petite taille dont la
longueur varie de 350 p a 1,5 mm; elles ne comptent que sept a neuf segments
qui portent des parapodes simples & deux faisceaux de soies, séparés par un
cirre plus ou moins développé, Les soies sont, selon les genres, capillaires
et denticulées ou composées avec un article en aréte, Le premier segment
(segment pharyngien) peut &tre sétigére ou non, .La t&te porte exceptionnel-
lement des yeux, généralement des antennes (3, 2 ou pas du tout) et toujours
deux palpes et deux organes nucaux, Le pygidium porte généralement deux

urites de forme souvent allongée,

Cette famille comprend actuellement dix genres dont quatre ont été
décrits depuis 1960 il y a au total 25 espéces,

Toutes ces espéces n'tont été examinées par les différents auteurs
que d'un point de vue systématique, les observations se limitant a L'étude
des caractéres morphologiques indispensables; l'anatomie interne n'!était

connue que chez l'espece type de la famille, lNerilla antennata Schmidt 1848,

dont GOODRICH avait donné, dés 1912, une étude trés compléte, portant en
particulier sur les gonades et les conduits génitaux,

Plusieurs particularités biologiques avaient pourtant été mention-
nées et laissaient apparaftre la nécessité et 1'intéret d!'études plus appro-
fondies; ctest ainsi que la ponte et le développement larvaire direct de
Nerilla antennata ont été signalés entre autres par PEREYASLAWZEWA (1896),

GOODRICH (1912), MARCUS (1947) et MAGAGNINI (1964) mais que le transfert

du sperme et les modalités de la fécondation demeuraient inconnus, La
gestation externe rappelant celle des Syllidae a été mentionnée en prenier

par WILKE (1953) chez Mesonerilla intermedia Wilke 1953 et Nerillidium

mediterraneum Remane 1928, puis par SWEDMARK (1959) chez Nerillidium troglo-

chaetoides Remane 1925 et N, simplex Lévi 1953, mais la disposition des

gonades et des conduits génitaux n'avait pas été étudiée,

Intéressée par la biologie de la reproduction chez cette famille,
j'ai entrepris une étude anatomique centrée sur llexamen des gonades et
des gonoductes. Les résultats de ces recherches, portant sur 13 espcéces,font
1ltobjet de trois publications incorporées & ce travail (JOUIN et SWEDMARK,
1965, JOUIN, 1967, 1968),
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Les observaticng ont été étendues depuis & deux autres genres 3

Troglochaetus beranecki Delachaux 1921, seul Ferillidae hypogée, isolé

dans les eaux souterraines continentales et Micronerilla cirrata (Swedmark)

1959, petite forme marine présentant plusieurs caractéres originaux.,

Les genres Thalassochaetus Ax 1954 et Psammoriedlia Kirsteuer 1966

n'ont pas pu &tre récoltés et ce sont les deux seuls genres sur lesquels
les données concernant les caractéres sexuels, manquent,

Afin de donner un apergu de l'unité de cette famille, et du nombre
de genres et d'espéces qui la composent,une c¢lé des genres est présentée,

suivie d'une simple liste chronologique des espéces,

Clé de détermination des genres

- Corps comprenant neuf segments, segment pharyngien inclus ..., 2
- Corps comprenant moing de neuf segments coeevesssscrosnsssecee 4
- SOiGS Capillaires ©0 006000600000 000 Q000 Q0800000680608 0000CAQD0GGIEISES 3

~ S0ies COMPOSERS sevesvsecnsosroscaspecrsssnsarnsrnsssoseses Mesonerilla
kemane 1949
- 3 antennes,; 2 PAlPeS sevecnressssoyevesginssanshsrrsasns. berilila Schmidt

1848

- 1 antenne ou pas, 2 grands PalpeS sesssessscessessesscccsss Meganerilla
Boaden 1961

- 8 segments, segment pharyngien incluUS sessebseovreesssrsscasessoss D
~ 7 geghients, seguent pharyngilen JNClus ,sevesssnsesoossesssoss I
~ Leg différents segments portent tous les mémes sSO0iCS ceessssd O

- Les différents segments ne portent pas tous les ménes
soies : soies capillaires : S1, S5 a S8
SOieS CO}’ﬂpOSéeS s 52 Li 84 o.b.-&o‘o‘.o‘ci.o.ocodo- IIerilliquS

is
Jouin 1966

- Soies ComPOSéeS @ 0 8 00 85008 000006 0000000 000 0008 e g 00000000 S 0NN e 7
- Soies (:apillaires @ ® 50 9 06 Q5000000000 5069 00O OO0 OO CE O NS 8NN 8
- Cirres parapodieux absents, pas d'antennes, 2 palpes ... Thalassochaetus

AX 1954

- Cirres parapodiaux tras développés, souvent doubles,
3 antennes, 2 PAlIES srisesmessanessnsussmennnsssapessnsins Micronerilla
(Swedmark)1959

o Nerillidium
Renmane 1¢25%

- Segment buccal sétigére, 2 antennes ou pas, 2 palpes ....

-~ Segment buccal achéte, pas d'antennes, 2 palpes, forme
d.eau douce, Ilypogée 0 0 0 0 ¢ 00 000 *T QOO P QO OO PO 200000 S0P ES N Troglochaet.(;\s
Delachaux 1921

¥ voir page 180,
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9.- Soies composées; ni antennes ni palpes ni cirres
parapodiaux; ciliature externe trés développée;
1imicole LI I B I I I B B I I IR I TR IR IR TN I DAL I I I N I RN TN N U S A N N RN BN I RN Paranerill%

Jouin et
Swedmark 1955

- Soies capillaires; pas d'antennes, 2 palpes, des cirres
parapodiaux sauf au dernier parapode; MésSoOpPsSamMMiqUE..se s e .Psammoriedlia
Kirsteuer 1966

Liste chronologique des genres et des especes

Nerilla antennata Schmidt 1848

mediterranea Schlieper 1925

australis Willis 1950
digitata Wieser 1957
stygicola Ax 1957

inopinata Gray 1968
Troglochaetus beranecki Delachaux 1921

Nerillidium gracile Remane 1925

troglochaetoides Remane 1925 (

iediterranciuwy Remone 1928

macropharyngeum Jouin 1970

renaudae Jouin 1970

Mesonerilla luderitzi Remane 1949

intermedia Wilkes 1953
roscovita Lévi 1953
armoricana Swedmark 1959
fagei Swedmark 1959

biantennata biantennata Jouin 1963

biantennata pacifica Jouin 1970

Thalassochaetus palpifoliaceus Ax 1954

y ja{ ik~  Micronerilla cipfata (Swedmark) 1959 ¥
wect i by Y

Meganerilla swedmarki Boaden 1961
ol

clavata Magagnini 1966

Paranerilla limicola Jouin et Swedmark 1965

Psammoriedlia ruperti Kirsteuer 1966

Nerillidopsis hyalina Jouin 1967

x voir page 180
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Famille des Nerilllidae: A: Nerillidium troglochaetoides; B: Troglochaetus
beranecki.
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Famille des Nerillidae
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A: Nerillidopsis hyalina
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B: liesoncrilla

biantennata ;3 C: Micronerilla cirrata.
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Remarques sur llicronerilla cigré%a (Swedmark) 1959 syn, Mesonerilla ninuta
=

En accord avec B. SWEDMARK, un nouveau nom est attribué 2 cette
espéce : bien que le nombre de segments (8) ne soit pas conforme a celui
de ce genre (9), ltauteur llavait placée provisoirement dans le genre
Mesonerilla en raison de la présence de soies composées,

La présence d'yeux pigmentaires (comme chez Nerilla)et de cirres
trés allongés et parfois doubles sont parmi les caractéres les plus originaux
de cette espéce, Il faut y ajouter un caractére qu'elle ne partage avec
aucune autre : la possession de ce que lton peut interpréter comme des
poches a bactéries., Ces bactéries symbiotes sont concentrées sur la face
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 ciliée ventrale, sur les segments 4 a 8.
Les individus trés jeunes (5 segments) ont déja des poches A bactéries
occupant l'emplacement définitif sur les segments 4 et 5.'11 semble que
les bactéries soient situées entre 1l'épiderme et la cuticuie car on les
voit glisser les unes sur les autres comme si elles étaient externes, mais
sans se libérer de leur hbéte.

Les caractéres que présente cette espéce sont regroupés dans

la diagnose suivante
Jur ke

e e e e s b e e maie e es wem

Nerillidae compreénant 8 segments entre prostomium et pygidium,

La longueur du corps atteint 520-550p et 90p de large (sans les parapodes).
Tous les segments y compris le segment pharyngien sont sétigéres; les soies
sont composées, Cirres parapodiaux présents a tous les segments sauf 51 et
S8; chez certains spécimens, les cirres sont doubles a chaque parapode

dans les segments 2 a 5 et le segient pharyngien est alors pourvu d'un
cirre.

Le prostomium porte trois antennes longues et plissées; deux
palpes et deux yeux. Lec bulbe pharyngien est pourvu de deux stylets; les
glandes salivaires sont trés développées et s'étendent jusqulau début du
4éme segment. Les sexes sont séparés; les femelles ont une.paire dlovi-
ductes s'ouvrant ventralement sur le 8éme segment, et les mlles, deux
paires de spermiductes dont les coelomestomes se situent en arriére des
parapodes 56 et S7.

Entre la cuticule et 1l'épiderme de la face ventrale, quatre
paires de sillons symétriques, convergents sur le pygidium, rassemblent
de nombreux granules ovofides et’ semblent correspondre & des amas de
bactéries symbiotes.
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Répartition géographique et habitat,

La famille des Nerillidae est cosmopolite : ses représentants
sont signalés de toutes les cbtes ou des recherches sur la faune intersti-
tielle ont été entreprises (Atlantique Nord et Sud, Mer du Nord, Méditer-
ranée, Adriatique, Indo-Pacifique).

Nerilla antennata, peu exigeante vis-a-vis du substrat, se trouve

aussi bien dans les sables moyens que dans les aquariums ou tout endroit oun
se produit une arrivée continue d'eau de mer (LEVI, 1953, SWEDMARK, 1959).
La plupart des espéces paralt cependant liée aux sédiments sableux

marins ¢ elles appartiennent aux genres Mesonerilla, Meganerilla, Nerillidium

Nerillidopsis, Thalassochaetus, Micronerilla et Psammoriedlia,

Une espéce vit dans la vase : Paranerilla limicola. Elle est

cependant moins étroitement liée a ce sédiment qu'on ne le pensait puisqu!
elle vient d!'&tre découverte dans des sables coquilliers contenant une
importante proportion d'éléments fins (échantillons fixés et triés par Mme
J. RENAUD-MORNANT au cours de la mission CHARCOT 1969, dan; 1tAtlantique
Nord),

Troglochaetus beranecki enfin, a colonisé les eaux douces continen-

tales & cette espéce vit dans les sables du cours souterrain de certaines
riviéres,

Primitivement décrite d'une grotte de la région de Neuchftel,
cette espeéce a ensuite été retrouvée dans les eaux souterraines en plu-
sieurs points en Allemagne, en Silésie, en Hongrie et en France, dans le
Haut-Rhin et dans le bassin supérieur de la Vesouze (systéme hydrogra-
phique de la Moselle, PICARD 1962); au cours d'une mission effectuée
récemment, en collaboration avec J, RENAUD-MORNANT, N, GOURBAULT et F.
LESCHER-MONTOUE, nous l'avons retrouvée dans la localité indiquée par
PICARD (op. cit.) ainsi que dans le Rahin, rivic¢re appartenant au systeéme
hydrographique de la Sadne,

Les recherches entreprises sur les Nerillidae ont donné lieu a
plusieurs publications qui sont Jjointes au présent mémoire,

L'exposé qui suit constitue une synthése des observations déja pu-
bliées a laquelle stajoutent des données acquises plus récemment; il
comprend deux parties, l'une traitant de la morphologie et de 1'anatomie

des Nerillidae, 1l'autre de la biologie de la reproduction,



PARANERILLA LIMICOLA N.G., N.SP.,
ARCHIANNELIDE NERILLIDAE DU BENTHOS VASEUX MARIN.

Claude Jouin et Bertil Swedmark

Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences, Paris
et Kristinebergs Zoologiska Station, Fiskebdckskil, Suéde.

Résumé

Les auteurs décrivent une Nerillidae nouvelle de la vase. Ce genre nouveau
présente des particularités adaptatives : réduction extréme des appendices cépha-
liques et des cirres segmentaires et grand développement de la ciliature externe.
Les ceufs, de petite taille, sont pondus librement et donnent directement, en
7 jours environ, de jeunes larves nageantes pourvues de 3 segments sétigeres
larvaires. Un tableau des principaux caractéres des 7 genres de la famille des
Nerillidae est donné. (

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, espéce cosmopolite connue depuis 1848
et décrite alors par O. Schmidt.

La famille comprenait jusqu’ici 6 genres, tous liés au milieu
psammique interstitiel : Nerilla, Troglochaetus, Nerillidium, Meso-
nerilla, Thalassochaetus et Meganerilla. Le genre Troglochaetus repré-
senté par une seule espéce est une forme d’eau douce, tous les autres
genres sont marins.

Une Nerillidae nouvelle a été étudiée au cours de I’été 1964 a la
Station Zoologique de Kristineberg. L’étude morphologique et anato-
mique de cette Nerillidae nous a amenés a créer un nouveau genre :
Paranerilla n. g. avec une seule espéce connue : Paranerilla limicola
n. g., n. sp. Les individus étudiés proviennent tous d’une localité
du Gullmar-fjord, située a 500 m environ au nord de Rodbergsskir,
non loin du laboratoire de Kristineberg. Le sédiment vaseux est
récolté a l'aide de la drague d’Ockelmann (Ockelmann, 1964) par
50 a 70 métres de profondeur. La température de I’eau de mer y
varie de 7 a 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 espéces variées ; notre connaissance de la faune associée est
incomplete et nous ne citerons que quelques espéces parmi les plus
typiques : ;

CAHIERS DE BIOLOGIE MARINE
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ETUDE MORPHOLOGIQUE ET ANATOMIQUE
DE NERILLIDOPSIS HYALINA JOUIN
ET DE QUELQUES NERILLIDIUM REMANE
(ARCHIANNELIDES NERILLIDAE)

par
Claude JOUIN

Laboratoire de Zoologie
Faculté des Sciences, Paris

RESUME

Les caractéres morphologiques de Nerillidopsis hyalina Jouin sont décrits et
comparés & ceux de quatre espéces du genre voisin Nerillidium Remane. N. hyalina
posséde & la fois des soies composées et des soies simples capillaires denticulées;
ces derniéres sont des soies juvéniles chez les Nerillidae. Nerillidopsis comme
Nerillidium est hermaphrodite. Une figure regroupe pour les cinq espéces étudiées
deux importants caractéres systématiques : les stylets pharyngiens (et leurs

variations chez certaines espéces) et la disposition des spermiductes.

SUMMARY

The morphological characters of Nerillidopsis hyalina Jouin are described
and compared 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 well as Nerillidium are hermaphrodite. For the
five species investigated two important taxonomic characteristics are schematically
figured : buccal pieces (and their variation in some species), and morphology of
the spermducts.


andretoulmond
Note
Réf. :  Archives de Zoologie expérimentale et générale, 1967, 108-1, pp. 97-110.


SEXUALITE ET BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION
CHEZ MESONERILLA REMANE ET MEGANERILLA BOADEN
(ARCHIANNELIDES NERILLIDAE).

Claude Jouin

Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences, Paris.

Résumé

Parmi les cing espéces de Mesonerilla Remane étudiées, trois sont hermaphro-
dites : Mesonerilla roscovita Lévi, M. armoricana Swedmark et M. fagei Swedmark.
Les néphridies et les gonoductes sont décrits et offrent une disposition identique
chez ces trois espéces. Les deux autres espéces, M. intermedia Wilke et M. 'bian-
tennata Jouin, sont gonochoriques, mais elles différent par de nombreux carattéres
anatomiques ; M. biantennata parait proche du genre Nerillidium Remane. Chez
toutes les Mesonerilla comme chez Nerillidium et Nerillidopsis Jouin, le huitiéme
segment porte les orifices de ponte.

Les ovocytes, a4 la fin de la vitellogenése, 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, 4 I’extérieur aprés la ponte. Les différentes
modalités de gestation externe et les jeunes larves, sont décrites chez trois espéces.

Meganerilla clavata Magagnini est gonochorique : chez les individus des deux
sexes, c’est le huitiéme segment qui porte les pores génitaux. Ce genre présente
plusieurs adaptations originales.

Des organes céphaliques, probablement sensoriels, sont décrits pour la premiére
fois chez Mesonerilla intermedia et Meganerilla clavata.

Chez Nerilla antennata, peu de temps aprés la ponte des femelles, les males
déposent de nombreux petits spermatophores ovoides sur les ceufs et tout autour
de ceux-ci ; ce fait est signalé pour la premiére 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.

Grace a ’abondance du matériel dans certains gisements, il m’a
été possible d’entreprendre une étude comparative de I'anatomie
interne pour différents représentants de cette famille. Dans ce but
et avant d’aborder I’étude anatomique par des moyens histologiques,
I’examen microscopique sur le vivant m’a fourni, grice a la petite
taille et a la transparence des animaux étudiés, de précieux rensei-
gnements anatomiques. L’observation des battements ciliaires en parti-
culier a permis de repérer ’emplacement des néphridies et des gono-
ductes et de découvrir ’existence d’entéronéphridies.

Le matériel étudié provient de Roscoff ou le genre Mesonerilla

CAH"IERS DE BIOLOGIE MARINE
Tome IX - 1968 - pp. 31-52
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I. MORPHOLOGIE ET ANATOMIE COMPAREES,

Le parapode des Nerillidae présente une structure simple : il
comprend typiquement deux faisceaux de soies dirigées vers l'tarriere et
prenant naissance dans deux bulbes sétigéres sphériques, 1l'un dorsal,
ltautre ventral; les deux faisceaux sont séparés par un cirre parapodial

plus ou moins développé. Telle est la disposition du parapode chez MNe:

(fig. 52 A); on peut voir que les soies se répartissent en deux groupes
distincts dans chaque faisceau,

Chez plusieurs espéces appartenant a différents genres, il
existe en plus du cirre médian caractéristique des Nerillidae, un petit

lobe tout & fait ventral; rudimentaire chez Meganerilla clavata (JOUIN,

1968, p. 45, fig. 6 C) et chez Mesonerilla biantennata (Fig. 52B ), ce

lobe est développé chez Micronerilla cirrata en un deuxiéme cirre (Fig.52,

C et D), Chez cette espéce en effet, certains spécimens ont deux cirres
aux parapodes des segments 2 a 6, Dans les récoltes faites a Villefranche,
la moitié des individus avait des parapodes a deux cirres, les autres
ayant des parapodes normaux a un seul cirre, Ce caractére double des
cirres se retrouve aussi chez les spécimens récoltés dans la baie de Camar:
par SWEDMARK (1959) et il correspond donc réellement A un caractére de

ltespece,

Discussion,
Le parapode des Nerillidae a été considéré comme aberrant en
raiscn de la position du cirre, entre les deux faisceaux de soies (GOODRICH,

1912); 1l'existence d'un cirre ventral bien développé chez Micronerilla

cirrata, atrophié chez d'autres espéces, montre que ce parapode differe
moins qu'on ne le pensait d'un parapode de Polychéte et que sa structure
est secondairement simplifiée en raison de la petite taille des espcces
et de la vie dans les interstices.

Le développement variable des cirres parapodiaux chez les Neril-
lidae paraft étre en relation étroite avec le mode de vie des espéces,
Malheureusement, il n'y a pas eﬁcore d'étude écologique précise définissant
ces conditions de vie ou permettant d'établir des corrélations entre le

volume des espaces habités et le volume des espéces,
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Figo. 52: Parapodes de Nerillidae : A: Nerilla antennata , vue antérieure;
¢ Mesonerilla biantennata , vue ventrale ; C: Micronerilla cir-
rata ( individu juvénile ), vue antérieure ; D: M. cirrata , vue
ventrale. Les soies sont sehématisdes .
CeMo: cirre médian ; c.vVe: cirre ventral




- 185 -

I1 faut remarquer en effet que, bien qu'lelles soient liées au
sédiment, beaucoup de Nerillidae 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 dlentre elles n'occupent que
le sédiment de surface et ne sont pas vraiment interstitielles. Tel est

probablement le cas de Micronerilla cirrata qui vit dans un sable coquillier

grossier ou dans le maerl (SWEDMARK, 1959), sédiment qui ménageant de
grands espaces lacunaires, offre des conditions compatibles avec la présence
de cirres parapodiaux trés allongés,

A 1'opposé de ce type morphologique, se trouveﬂﬁes 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 liwicola réalise le type morphologique le plus modifié

adapté par sa forme trapue, son extrémité antérieure lisse,. arrondie, sans
aucun appendice et entiérement revétue de cils, a la nage et a4 la péné-
tration dans le milieu vaseux : la forme générale est hydrodynamique, les
parapodes plaqués contre le corps pendant la locomotion n'ayant que des

cirres rudimentaires,

B. Le bulbe pharyngien des Nerillidae.

Les Nerillidae possédent, comme les Protodrilidae et les Dino-
philidae, un bulbe pharyngien faisant saillie dans la partie postérieure
de la cavité buccale et se logeant sous l'oesophage; clest un ensemble
musculaire, formé autour d'une invagination de 1'épithélium stomodéal. Il
est formé de deux muscles : le muscle bulbaire a fibres orientées trans-
versalement, et le muscle d'enveloppe a fibres longitudinales, entourant
le muscle bulbaire a ltarriére et s'attachant sur l'assise épidermique
stomodéale,

Ce plan d!'organisation correspond a celui du bulbe de Protodrilus

(qui posséde en plus une piéce masticatrice), de Protodriloides chaetifer

et de Saccocirrus krusadensis., Chez les Dinophilidae par contre, le bulbe

pharyngien est essentiellement formé par le muscle bulbaire et il n'existe
que quelques fibres sagittales enveloppant ce muscle & l'arriere; 1l n'y
a pas non plus d'invagination profonde de 1'épithélium stomodéal séparant

le bulbe en deux moitiés,
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Le bulbe pharyngien est trés mobile chez les Nerillidae., Observé
sur le vivant, il montre des mouvements parfois trés brusques qui font
avancer sa portion la plus ventrale dans la cavité buccale : il se déplie
alors par suite de la contraction duvu muscle d'enveloppe, A la fixation, il
arrive que le muscle dl'enveloppe se contracte fortement : le muscle bul-
baire fait alors saillie en avant dans la cavité buccale.

1. Le bulbe pharyngien de Mesonerilla biantennata (fig 53).

un

La figure représente une coupe sagittale du bulbe pharyngien fixé
alors que le muscle d'enveloppe est contracté, On distingue trois invagi-
nations de 1'épithéliwm stomodéal, l'invagination médiane (inv.) étant
équivalente a celle autour de laquelle le systéme musculaire est organisé

chez Protodrilus et Protodriloides.,

a._Le muscle bulbaire est situé ventralement a cette
invagination et se montre formé d'une dizaine de lamelles a deux rangées
de myofibrilles chacune; ces lamelles sont limitées par les membranes
cellulaires et sont en plus séparées par des cloisons souvent difficiles
a discerner, '

Ces lamelles musculaires correspondent indiscutablement a celles
que JAGERSTEN (1942) et OHI (1963) décrivent dans le muscle bulbaire des
Dinophilidae. Bien que seule une étude en microscopie électronique puisse
résoudre ce probléme, il semble que chaque lamelle soit une large fibre a
double striation oblique, semblable & celles qui constituent le muscle
bulbaire de Protodrilus. Sur la figure 53 , les myofibrilles¥ qui tapissent
les parois de chaque lamelle sont coupées transversalement; le dessin croisé
mentionné par JAGERSTEN et OHM ne correspondrait pas au trajet croisé de
ces myofibrilles mais & 1'obliquité des séries de filaments épais (bandes A)
dans la double lamelle (BOULIGAND, 1966), comme cela a été mentionné a
propos de Protodrilus. Il faut noter gue la section transversale de chaque

myofibrille dans ces lamelles est ici plus volumineuse que chez Protodrilus,

Protodriloides et Saccocirrus; on peut admettre que les filaments qui

constituent chaque fibrille sont plus noubreux que chez les trois autres

genres,

¥ Chaque myofibrille correspondrait & un faisceau de nombreux filaments
épais et fins,
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Fige. 53: Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Mesonerilla biantennata -
inve.: invagination stomodéale médiane; meb.: muscle bulbaire;
me.eo.: muscle d'enveloppe ; mel.ve.: musculature longitudinale vent-

rale; oes.: oesophage.
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b._Le muscle_d'enveloppe a une structure identique a
celle du muscle bulbaire, la direction des fibrilles étant ici longitu-
dinale, On peut voir aisémenﬁ la striation oblique dans les lamelles de
ce muscle, Il s'attache sur 1!'épithélium sans déterminer dans celui-ci

1'apparition de tonofibrilles,

c._L'épithélium présente dans 1'invagination (inv.),
au niveau le plus dorsal du muscle bulbaire, une sécrétion fortement positive
a L'APS, Il y a un autre type de sécrétion formé de gros granules jaunes
(aprés fixation au Helly et coloration & 1'APS); cette sécrétion est iden-
tique a celle que 1l'on observe dans certaines cellules de la paroi oego-
phagienne, On retrouve ceg deux types de sécrétion dans l'épithélium”éu

niveau le plus ventral du bulbe pharyngien,

[ =

2, Le bulbe pharyngien de Nerilla antennata (fig, 54 ot 55).

Comme dans le cas précédent, le bulbe est fixé en état de contrac-
tion : le muscle d'enveloppe est fortement contracté et ie(muscle bulbaire

est repoussé vers ltavant dans la cavité buccale,

a._Le gygpigﬁbglgairg, plus volumineux, comporte enviro:i

13 & 14 lamelles, chacune dtelles offrant la section transversale plus ou
moins oblique de nombreuses fibrilles alignées,

Les lamelles sont séparées les unes des autres par des cloisons
mais aussi par leurs propres fibrilles coupées ici obliquement, .

Le muscle étant particuliérement distendu a la périphérie, les
deux séries de myofibrilles de chaque lamelle, sont largement séparées
l'une de l'autre, alors que du c8té du muscle d'enveloppe, les lamelles

sont resserrées et les deux séries de fibrilles en contact,

striation oblique serrées les unes contre les autres; il s'attache sur

1tépithélium stomodéal au niveau des invaginations dorsale et ventrale.

c._L'épithélium au niveau le plus dorsal du bulbe est
rev€tu d'une cuticule présentant une réaction positive a 1'APS, On y observe
des épaississements (non colorés & 1'APS) qui seraient peut-&tre de fortes
tonofibrilles groupées; ces structures rappellent les stylets qui appa-

raissent dans les bulbes pharyngiens des genres Nerillidium, Nerillidopsis

et Troglochaetus.
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Pige. 54 : Coupe sagittale du bulbe pharyngien de Nerilla antennata.
bo.: bouche ; f.0.: fibres coupées obliquement; f.t.: fibres

coupées transversalement; inv.: invagination médiane; m.b.: muscle
bulbaire; me.e.: muscle d'enveloppe; oes.: oesophage.



Fig.55: Microphotographies d'une coupe transversale du bulbe pharyngien
de Nerilla antennata , montrant partiellement, la double striation
oblique dans le muscle bulbaire ; A: éclairage normal ; B: contraste
de phase.
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La cuticule, a ce niveau, montre d'autre part une striation croisée
perceptible au contraste de phase lorsque 1'épaisseur de cuticule coupée
est trés faible, Une disposition croisée a angle droit des fibres de col-
lagéne a été décrite dans la cuticule de 1'épithélium pharyngien d'Eulalia
viridis (MICHEL, 1969) et il est possible que cette structure, déja
décrite chez les Oligochétes, soit répandue chez les Annélides,

Dans 1'épithélium stomodéal, au niveau le plus ventral, il ne
semble pas y avoir de tonofibrilles, contrairement a ce qui a été décrit

chez Protodrilus,

3. Le bulbe pharyngien de Mesonerilla roscovita (£fig.56).

Le bulbe pharyngien de cette espéce n'est pas contracté comme les
deux précédents : le muscle dl'enveloppe entoure entiérement le muscle

bulbaire et se termine au niveau de 1l'épiderme dorsal de 1'invaginatiomn,

a._Le muscle_bulbaire. ,

L'aspect du muscle est différent chez cette espéce : les fibrilles
ne sont pas ordonnées en deux rangées réguliéres au sein de doubles lamelles;
elles paraissent plus indépendantes les unes des autres bien qu'alignées
entre des cloisons ici trés nettes,

L'examen en microscopie photonique ne permet pas d'interpréter
la structure de ce muscle olt les fibrilles semblent indépendantes les unes
des autres et non ordonnées selon le schéma classique en double série a
striation croisée,

SUTTCN (1957) a décrit dans le muscle bulbaire du bulbe pharyn-

gien de Terebella lapidaria, des cloisons séparant deux systémes de

P
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fibrilles croisées & angle droit. Selon les figures données dans le travail,

les fibrilles bien qu'ordonnées en deux séries croisées, sont nettement
séparées les unes des autres, ce que ltauteur précise dtailleurs :

"In Terebella lapidaria, the fibres are not embedded in muscle
plates such as arc described by JAGERSTEHW (1947) as present in the muscle
bulb of certain Archiannelida., It is however conceivable that they have
been derived from such plates by the logss of the matrix in wich the fibres
were embedded ",

Dans tous les cas étudiés jusqu'ici, l'ensemble des fibrilles a
orientation transversale était toujours rassemblé ventralement a 1l'invagi-

nation stomodéale sous forme d'un muscle bulbaire. Chez Mesonerilla rosco-

vita, il existe un groupe de fibrilles transversales (f.t.), dorsalement

a 1l'invagination stomodéale, Par la présence de ce muscle transversal



Fige 56: Bulbe pharyngien de Mesonerilla roscovita

B: coupe frontale.
bo.: bouche ; inv,: invagination médianc;

?

A

coupe sagittale;

meb,: muscle bulbaire;
mee.: muscle d'enveloppe ; f.t.: fibrilles transversales.
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dorsal et la structure particuliére du muscle bulbaire, le bulbe pharyn-

gien de Mesonerilla roscovita différe nettement des bulbes des autres

espéces étudiées,

BT

La coupe frontale (£ig.50B) permet de voir qu'il enveloppe le
muscle bulbaire, a ltarriére et latéralement, qu'il est formé de lamelles
a deux séries de fibrilles, accolées les unes aux autres en largeur et en
épaisseur, Les lamelles musculaires sont ici nettement des fibres a double

striation oblique.

En résumé, le bulbe pharyngien des Nerillidae est organisé.comme
celui des Protodrilidae,autour d'une invagination de 1'épithélium stomo-
déal; il comprend un muscle bulbaire logé ventralement & 1'invagination
stomodéale et un muscle d'enveloppe a fibrilles longitudinales, qui enferme
le muscle bulbaire et relie les deux lévres de ltinvagination, saillantes
dans la cavité buccale, '; |

Le muscle bulbaire, sur lequel porte la discussion) apparaft
formé de plusieurs lamelles & double striation oblique empilées les unes
sur les autres comme chez les Dinophilidae.

La lamelle musculaire dans laquelle JAGERSTEN voit un type de
cellule musculaire aberrant, "plate-shaped muscle cells with the contractile
fibrils distributed in two intersecting systems ", est sans doute du type
a double striation oblique décrit@$ chez les Polychétes,

Il existe en effet, dans cette lamelle, une striation extrémement
fine et croisée qui correspondrait a la double striation étudiée par
BCULIGAND dans certaines lamelles musculaires; elle serajt due a la double
obliquité des s8ries de filaments épais dans la lamelle musculaire et non
au croisement des myofibrilles entre elles; elle apparaft sur la figure 55.

Cependant, il se peut que les fiBrilles aient un trajet non pas
vraiment transversal mais oblique, tel que JAGERSTEN 1'a représenté et
illustré chez Dinophilus.

Une étude en microscopie électronique est nécessaire pour résoudre
cette question aussi délicate que celle de l'existence de cellules myoépi-

théliales, a mon avis loin d'é@tre prouvée chez les Archiannélides.,
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1. Les caractéres sexuels des Nerillidae,

La disposition des gonoductes : c'est au cours de 1l'étude de

Nerillidopsis hyalina, qu'ayant remarqué dans le coelome la présence de

nombreux spermatozoides autour des ovocytes en vitellogenése, j'ai observé
dans 1le coelcne , l'existence de deux paires de gonoductes dissemblables,
ouverts a deux niveaux différents sur la face ventrale du corps : l'herma-
phrodisme et la disposition deg spermiductes et des oviductes ont alors

été décrits pour la premiére fois chez les deux genres voisins, Nerillidium

et Nerillidopsis (JOUIN, 1966),

La recherche de ces caractéres anatomiques a été étendue a toutes
les espéces appartenant a cette famille si bien représentée a Roscoff; un
séjour & la Station zoologique de Naples m'a permis de compléter cette
étude comparée, par 1l'examen de deux espéces méditerranéennes,

Une partie des données acquises sur 12 espéces;(eét résumée dans
un tableau (JOUIN, 1968, p. 49) ol est représentée la disposition des sper-
miductes et des oviductes chez cing espéces gonochoriques et chez sept
espéces hermaphrodites,

Le caractére le plus frappant qui apparaft, concerne les oviductes!
chez toutes les espéces étudiées, dont la taille varie de 1500 a 350 p, il
n'y a qu'une seule paire d'oviductes, toujours ouverts séparément au niveau
du 8éme segment (sauf chez Nerilla).

Au contraire, le nombre et l'emplacement des spermiductes varie
en régle générale, il n'y en a qu'une paire chez les espéces les plus petitec
et il peut y en avoir deux paires (Mesonerilla) et méme trois paires (Neril-
lg) chez les espéces les plus grandes., Les spermiductes sont toujours situés
en avant des oviductes. La disposition des gonoductes la plus primitive

semble &tre celle des Mesonerilla hermaphrodites et de Nerillidium troglo-

chaetoides ol spermiductes et oviductes s'ouvrent latéralement comme les
néphridies qui les précédent (JOUIN, 1968, fig., 2 A), Mais généralement les
spermiductes sont confluents et se rejoignent par paire au niveau d'un
pore médio-ventral (cas de 7 esplces sur 12).

Chez Nerilla, les trois paires de spermiductes confluent en un
pore médio-ventral unique. Chez Meganerilla au contraire, les spermiductes
sont divergents; deux petites fossettes cuticulaires intervenant probable-

ment lors du dépsdt du sperme sont une acquisition particuliére & cette espec
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L'ouverture des spermiductes est toujours ventrale; celle des
oviductes est ventrale dans tous les genres sauf chez Mesonerilla ou elle est
déplacée vers la face dorsale du 8éme segment,

Les observations ont pu étre étendues depuis a deux espéces 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 1l'est de la France, en collaboration avec

des chercheurs spécialistes de la faune hypogée,

Cette espéce est gonochorique; chez les femelles, il existe une
paire d'oviductes s'ouvrant ventralement sur le 8éme et dernier segment du
corps par deux orifices séparés; chez le mile, il existe deux paires de
spermiductes (comme chez les Mesonerilla de plus grande taille) dont les
coelomostomes se situent en arriére des parapodes 6 et 7; les orifices
externes des spermiductes n'ont pas pu €tre discernés sur le vivant,

__________ Egéii'

Les gpécimens récoltés en septembre 1969 n'étaient pas sexuellement
mlrs 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 6éme segment : les coelomostomes bien développés, sont situés en
arriére des parapodes du 5éme segment,

Les deux ouvertures des oviductes ont été discernées ventralement
sur le 8éme et dernier segment du corps, mais seule la partie terminale des
oviductes était visible.

La disposition des deux paires de gonoductes est donc identique

a celle des genres Nerillidium et Nerillidopsis et bien que les gonades

n'aient pu &tre observées, elle permet d'affirmer que l'espece est herma-

phrodite., La parenté des genres Troglochaetus et Nerillidium jusqu'ici

fondée sur les caractéres de la morphologie externe, est désormais fermement
é¢tablie et son origine marine se trouve par la méme confirmée,

Au total, il y a donc actuellement chez les Nerillidae, sept
espéces gonochoriques (appartenant aux genres Nerilla, Mesonerilla, Para-

(1)

appartenant aux genres Nerillidium, Troglochaetus, Nerillidopsis et Meso-

nerilla, Meganerilla et Micronerilla) et onze espéces hermaphrodites

nerilla).

(1) Les espéces Nerillidium renaudae et N.macropharyngeum décrites de la baie
de Saint-Vincent (Nouvelle Calédonie) sont comptées,




- 198 &

2, Les néphridies et entéronéphridies.

GOODRICH (1912) décrit chez Nerilla 4 paires de néphridies ouvertes
dans le coelome,ce qui semble 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 coelomes

ces protonéphridies rappellent celles que 1l'on rencontre chez Protodrilus,

Ces organes de trés petite taille chez les formes plus petites (Nerillidium,

Nerillidopsis et Troglochactus) n'ont pas pu &tre studiés.

Les entéronéphridies ont été décrites pour la premiére fois

(JOUIN, 1967) chez Herillidopsis hyalina, plusieurs espéces de Nerillidium,

Meganerilla clavata, Mesonerilla armoricana et Mesonerilla biantennata.

Ce sont de minces canaux plaqués a la surface de l'intestin postérieﬁf et
pourvus d'une ciliature dont les battements remontent vers l'intestin moyen
dans lequel ils débouchent, Leur disposition permet de supposer que ce sont
des évaginations de 1l'intestin moyen qui auraient un r8le excréteur impor-
tant : en effet, les entéronéphridies sont situées dans la région postérieurc
du corps ou s'effectue la gamétogenese et ou les néphridie& manquent, remn-—
placées dans certains segments par des gonoductes., Chez plusieurs espéces,
les ovocytes en cours de vitellogenése leur sont accolés et il est probable
qultelles interviennent dans 1l'élimination des déchets. Les entéronéphridies
sont en nombre variable selon les espéces : il n'y en a que deux chez les

espéces les plus petites et jusqu'a six chez Mesonerilla intermedia,

Leur présence avait été ignorée jusqu'ici, mais de nombreux auteurs
avaient remarqué llaccumulation de granules blancs dans le diaphragme qui
sépare l'intestin moyen de 1l'intestin postérieur; ces granules, présents
chez tous les Nerillidae (sauf chez Herilla semble~t-il), sont peut &tre
liés a 1l'existence des entéronéphridies qui draineraient les produits de
déchets du liquide coelomique de toute la région postérieure du corps en les
déversant dans 1l'intestin moyen en avant du diaphragme le séparant de 1'in-
testin postérieur, La paroi de 1l'intestin moyen aurait a ce niveau un rbéle
excréteur, Les entéronéphridies existent semble-t-il dans tous les genres
de Nerillidae, mais elles manquent chez Nerilla, ot 1l'élimination des
déchets de la partie postérieure du corps est assurée par une paire de
néphridies, postérieure aux gonoductes, chez le m@le comme chez la
femelle., Le cas particulier de Nerilla constitue un argument en faveur du

rB8le excréteur des entéronéphridies,



- 193 -~

ITI, BIOLOGIE DE LA REPRODUCTION,

A, Gonades et évolution des ovocytes chez les espéces intersti-

Ltexamen des gonades et 1t'étude de 1'évolution des ovocytes ont
été effectués parallélement a 1l'étude des gonoductes. Chez les Nerillidae,
la spermatogenése semble toujours précoce et peut débuter chez des individus
qui n'ont pas encore atteint le nombre définitif de segments,

Chez Mesonerilla biantennata et Meganerilla clavata, il y a déja

des spermatides dans le coelome d'individus ntayant 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; clest chez les Mesonerilla hermaphrodites

qu'elles paraissent le plus étendues (segments 4 & 9). Alors qu'il semble
qu'un seul segment fournisse les ovogonies, les spermatogonies prennent
naissance dans plusieurs segments; des cellules a différents stades de la
spermatogenése envahissent tout le corps alors que les ovocytes restent
localisés.

Les ovocytes en vitellogenése 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 trés souvent qu'un seul en vitellogenése, deux chez les especes

plus grandes, et jusqu'a quatre chez Mesonerilla intermedia,

Chez cette espéce de grande taille (1,5 mm), deux gros ovocytes
en vitellogenése sont plaqués 1ll'un et ltautre de chaque c6té de ll'intestin
postérieur, tandis que deux ovocytes plus jeunes mais déja en vitellogenése
sont logés entre les parapodes et les gros ovocytes. Aprés la ponte, les
deux plus jeunes s'accoleront & leur tour a ll'intestin postérieur, puis
seront pondus alors que les deux larves issues des ovocytes précédents,
sont encore portées par la mére; ainsi, les femelles de M, intermedia peu-
vent porter quatre embryons sur le méme segment (JOUIN, 1968, fig. 3 A,

p. 38).

L'absorption d'ovocytes nourriciers par l'ovocyte privilégié a

été décrite chez Mesonerilla biantennata (JOUIN, 1968, p. 42); chez cette

espeéce, l'oeuf reste retenu dans ltoviducte maternel par une boule vitel-
line qui correspond probablement a 1l'un de ces ovocytes incomplétement

absorbé au p8le végétatif de 1'oeuf,
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Chez toutes les espéces mésopsammiques étudiées (Nerillidium

gracile, N, troglochaetoides, N, mediterrancum, N. simplex, Nerillidopsis

hyalina, Mesonerilla roscovita, M, intermedia, M, biantennata) & la fin

de la vitellogenése, la vésicule germinative de ces ovocytes coelomiques
disparalt, tandis que le fuseau de maturation se forme, généralement vers
le centre de 1l'ovocyte; les chromosones y apparaissent disposés en méta-
phase (ou début d'anaphase) de premiére division méiotique.

Je n'ai jamais vu, dans le coelome, ni 1l'émission de globules
polaires, ni la pénétration des spermatozofdes, mé@me chez les espéces
hermaphrodites ol les spermatozofdes abondent autour des ovocytes. Il
semble que 1'émission des deux globules polaires, probablement déclenchée
comme cela est fréquent par la pénétration du spermatozofde, ait lieu a
l'extérieur, aprés la ponte,

Maturation des ovocytes et fécondation semblent &tre externes

chez tous les Nerillidae étudiés Jjusqu'ici,

B, La gestation externe,

Chez plusieurs Nerillidae mésopsammiques, les oeufs restent liés
a la mére aprés la ponte et le développement larvaire s'accomplit aussi au
contact de la mére que les jaunes quittent lorsqu'ils sont déja robustes
et pourvus de plusieurs segments sétigéres. WILKE (1953), puis SWEDMARK
(1959) ont, les premiers, signalé ces faits.,

Cette gestation externe rappelle tout a fait celle de certains
Syllidiens (GRAVIER, 1923), et dans les deux cas, le terme de gestation
externe, n'implique pas l'existence d'échanges nutritifs entre la mére et
1tembryon,

Chez les Nerillidae comme chez les Syllidiens, les embryons sont,
selon les espéces, portés sur la face ventrale ou sur la face dorsale de
la mére,

Les oviductes ayant été discernés chez les Nerillidae, il semble
bien que l'attache de 1l'oeuf sur la mére se fasse au voisinage immédiat

de l'orifice de ponte : chez Nerillidium troglochaetoides, N, mediterraneun,

N, simplex et Nerillidopsis hyalina, les embryons sont portés ventralement

sur le dernier segment du corps, tandis que chez Mesonerilla biantennata,

M, fagei et M, intermedia, les embryons sont attachés dorsalement sur

ltavant dernier segment,
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Mesonerilla intermedia est la seule espéce de Nerillidae ou la
femelle présente un caractére sexuel secondaire en relation avec la ponte :
une large lame épidermique apparaft dersalement sur le huitiéme segment.
Largement décollée de la face dorsale du corps, elle semble assurer la
protection de la progéniture attachée au~dessous et en arriére dl'elle,

Ltattache de l'oeuf sur la meére semble se faire par des procédés
différents selon les espéces, Chez plusieurs espéces, c'est un mince filament
qui relie l'oeuf ou l'embryon a la mére et il est impossible, pour 1l'ins-
tant, de préciser si ce filament correspond a une sécrétion adhésive
produite lors de la ponte ou simplement a l'enveloppe de 1l'oeuf, adhésive
en un point précis,

Chez Mesonerilla biantennata, 1l'attache, bien visible, se fait

dans ltoviducte méme auquel 1l'oeuf reste netenu par une boule vitelline
qui semble corregpondre & un ovocyte nourricier incomplétement absorbé.,
Cette boule vitelline n'est pas incorporée a l'embryon au cours du déve-
loppement et on peut la voir sur la larve &gée a peine détachée de la mére
(JOUIN, 1968, p. 49, £ig. 4). .

Les embryons sont fixés a la mére, soit par leur extrémité anté-

rieure (cas des Mesonerilla, Mesonerilla biantennata exceptée), soit par

leur extrémité postérieure (cas des Nerillidium, Nerillidopsis et Mesone-

rilla biantennata),ce qui signifierait que 1l'oeuf se fixe dans le premier

cas par le pble amimal, dans le second cas par le pble végétatif, Chez les
Syllidiens, les embryons sont généralement reliés a la mére par leur
extrémité postérieure,

Tous les Nerillidae mésopsamniques ne portent pas leurs jeunes
et la ponte n'a pas encore pu €tre observée chez des espéces comme Meso-

nerilla roscovita et Nerillidium simplex qui abandonnent probablement leurs

ocufs dans le milieu extérieur.

C. Ponte et fécongatiog chez lerilla antennata et Paranerilla

A 1%inverse des Nerillidae gestants qui ne pondent qu'un ou deux

oeufs a 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 diffcérent chez ces

deux espéces adaptées a des conditions de vie trés différentes.
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1. Nerilla antennata,

I1 est connu depuis longtemps que, chez cette forme ubiquiste et
littorale, les oceufs sont enrobés a la ponte d'une gangue gélatineuse pro-
tectrice., Les larves se développent sous cette enveloppe et éclosent sous
forme de jeunes individus pourvus de cing segments,

Cependant, le processus de la fécondation était demeuré inconnu
et la plupart des auteurs avaient admis, & la suite de GOODRICH (1912),
que les lévres entourant le pore génital mlle jouaient le r8le d'organe
copulateur : "il est possible, mais non certain, que la fécondation est
interne",précisait GOCDRICH, MAGAGNINI (1964) ayant suivi en élevage le
cycle de reproduction de cette espece, décrit la ponte et 1le comportément
des mlAles qui ''glissent lentement sur les oeufs probablement pour les

féconder", 1l'incertitude subsistant quant aux processus de la fécondation.,

Un examen minutieux de pontes frafchement déposées m'a permis
de discerner la présence de trés nombreux spermatophores:de petite taille
sur les oeufs et tout autour de ceux—ci. Des miles maintenus en élevage
en l'absence de femelles, ont également déposé des spermatophores sur la
paroi des godets dt'élevage. Les spermatophores sont de petites capsules
ovoides mesurant environ 18 p de long, portées par un petit pédoncule.
Ceux qui sont déposés ailleurs que sur les pontes, montrent un pédoncule
beaucoup plus long qui s'enchevétre avec ceux des spermatophores voisins,

Bien que de petite taille, ces spermatophores sont visibles a 1=
loupe et il est étonnant que les auteurs ne les aient pas distingués Jjusqu!
1.

I1 semble que le mfle soit trés vite attiré par la ponte de la
femelle; une ponte ayant été fixée alors que la femelle y ajoutait de
nouveaux oeufs, était déja couverte de spermatophcres.

Males et femelles ne tardent d'ailleurs pas & arracher et a
avaler les spermatophores au cours de leurs fréquentes promenades sur les
pontes, Il est impossible de savoir pour 1l'instant si cela correspond 2
des soins donnés a la ponte, ou a une confusion faite avec une source de
nourriture, Dans 1'intestin, les sucs digestifs ne paraissent pas attaquer
1'enveloppe résistante du spermatophore, mais les spermatozoides sont

détruits.
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La figure 57 montre la taille de 1l'eoeuf ayant &mis ses deux globule
polaires et du spermatophore (il y en a généralement plusieurs sur un méme
oeuf). Les spermatozoides enroulés en spirale & l'intérieur du spermatophore
cheminent probablement par le col jusqu'au contact de la gangue de 1l'oeuf
qu'ils pénétrent, mais ni ce phénoméne ni la formation des pronuclei n'ont

encore été étudiés.

2. Paranerilla limicola.

Chez Paranerilla, la fécondation est également externe, Il n'y a
pas de formation de spermatophores, mais une libératiommsimple de paquets de
spermatozoides dans le milieu ambiant au voisinage des ovocytes; ceux-ci,
de taille relativement petite (70 u), ne sont pas enrobés d'une gangue
protectrice épaisse et ne sont pas adhésifs, mais libres dans la vase. Les
oeufs donnent une larve nageante mais pourvue de réserves vitellines gréce

auxquelles se fait le développement.,

Les différences entre ces deux modalités de poﬁt@ et de fécon-~
dation sont donc extrémement nettes ¢ Paranerilla qui vit dans la vase
profonde, libére ses produits génitaux dans le milieu ambiant ou se fait la
fécondation, ce qui correspond a une modalité de fécondation de type primi-
tif; au contraire, Nerilla, forme littorale et ubiquiste, a une ponte
protégée dont la fécondation est garantie par le dépbt de spermatophores
résistants, sur la ponte clle-mé€me , autant d'adaptations qui favorisent

certainement cette espéce trés abondante.

Chéz tous les Nerillidae, lec développement larvaire est direct.
En effet, quelles que soient les modalités de la ponte :
- ponte libre et trochophore nageuse (Paranerilla),

- ponte portée par la mére (Nerillidium, Nerillidopsis, Mesonerilia

ou ponte adhésive au substrat et protégée par une gangue épaissec
(Werilla), le développement larvaire s'effectue toujours gréce aux réserves
vitellines.

La petite trochophore de Paranerilla, issue d'un oeuf relativemeit

petit (70 p) ne s'alimente pas pendant sa vie de larve nageuse : 3 segments
larvaires pourvus de petites soies se forment (au bout de 7 Jjours a une

température de 7°), mais le tube digestif est encore rempli de réserves



vitellines; celles-ci s'épuisent et le tube digestif devient fonctionnel
au 9éme jour. On ne peut qualifier cette larve de planctonique et il est
probable que, dans la nature, elle ne s'éloigne pas du substrat vaseux
auquel l'espéce est inféodée.

I1 v a un arrét du développement lorsque la larve commence a
stalimenter et la croissance post-~larvaire ne se manifeste pas encore chez
des larves de 17 jours qui se nourrissent dans le milieu vaseux.

Un phénoméne comparable intervient chez Mesonerilla biantennata.

Les oeufs (90 p de diamétre) donnent une larve pourvue de quatre segments
larvaires qui ne poursuit pas sa croissance immédiatement; cela, il est
vrai, est probablement dft au fait que la larve, encore portée par la mere,
ne s'alimente pas, alors que ses réserves vitellines sont épuisées,

Chez Mesonerilla intermedia et M, fagei, 1l'oeuf, plus gros (120 I

chez M. intermedia), plus riche en vitellus, donne une larve pourvue de

5 segments larvaires; les réserves vitellines n'étant pas épuisées, un

\

sixiéme segment apparaft rapidement chez les deux espéces, ou les larves

sont plus robustes que celles de M, biantennata, lorsqu'elles quittent la

mére,

Le développement apparaft plus condensé chez 1. intermedia que
chez M, biantennata, et & plus forte raison que chez Paranerilla limicola :
cela se traduit au niveau du parapode par le fait que, chez M. intermedia,
les soies sont d'emblée des soies composées identiques a celles de l'adulte,
alors que chez les autres espéces, les premiéres soies apparues, capillaires
et denticulées, sont des soies larvaires remplacées ensuite par des soies
composées définitives.

Chez Nerilla aantennata, l'oeuf volumineux (100 ) donne une. larve

pourvue de 5 segments larvaires a 1l'éclosion,

MAGAGNINI précise qu'ta 19°, le jeune éclft 6 jours aprés la ponte
et que la maturité sexuelle est atteinte environ un mois aprés 1l'éclosion
dans ses conditions d'élevage.

Cette série d'exemples montre que la richesse en vitellus de 1l'oeuf
intervient sur le nombre de segments larvaires et aussi sur la croigsance
post-larvaire, Un arrét de la croissance se produit peut-&tre dans tous
les cas, au moment ou le jeune, totalement dépourvu de réserves vitellines,

commence a s'alimenter.
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Discussion,

Le développement direct est général chez les Nerillidae mais il
est évident que la trochophore nageuse de Paranerilla représente un déve-
loppement de type dilaté qui peut se manifester gréce aux conditions de
vie de cette espéce, alors que le développement de Nerilla, bien protégé
et condensé, traduit une adaptation qui favorise le maintien de cette
espéce dans la zone littorale.

Ltacquisition dl'oeufs riches en vitellus, a développement direct,
apparaft comme un caractdire évolué; on peut imaginer pour les Nerillidae, la
forme primitive dont 1l'oeuf serait plus pauvre en vitellus et plus petit
que chez Paranerilla, ol la trochophore nageuse s'alimenterait & un stade
précoce ! ce serait une larve voisine de la trochophore de Protodrilus,
menant une vie pélagique active a la recherche de sa nourriture et dans
lagquelle aucun segment ne serait fommé entre prostomium et pygidium.

Cette larve donnerait, a la métamorphose, un Jeune rampant dont
la zone de croissance prépygidiale resterait active plus 1bngtemps qulelle
ne l'est actuellement; corrélativement, lt'apparition de la maturité sexuelle
serait plus tardive qu'elle ne 1l'est chez les formes actuelles ou des
spermatides sont déja formées dans le coelome d!'individus qui n'ont que 7
segments (au lieu de 9).

En effet, 1l n'est pas invraisemblable que chez les Nerillidae
actuels, le petit nombre de segments dl a 1l'arrét de la croissance prépy-
gidiale soit en relation avec l'apparition précoce de la maturité sexuelle
un exemple particuliérement spectaculaire d'une telle corrélation est
fourni par Dinophilus, genre chez lequel ltaccouplement a lieu dés 1l'éclo-

sion, le mlle trés petit étant déja fonctionnel.

RESUME ET CONCLUSIONS,

A

Les faits nouveaux suivants sont a retenir en ce qui concerne
l'anatomie des Nerillidae et 1la biclogie de la reproduction

7. Les bulbes pharvngiens des Nerillidae et des Dinophilidae
présentent, comme JAGERSTEN 1'a souligné, une grande ressemblance : le
muscle bulbaire y est formé de lamelles musculaires empilées et séparées
les unes des autres par des cloisons. Chaque élément musculairce est une

lamelle a double striation oblique, de méme type probablement que chez
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“

les Polychétes et les Oligochetes; contrairement & ce que pense JKGERSTEH,
cette cellule musculaire ne serait pas d'un type aberrant dans sa structure,
mais se rattacherait a un type classique chez les Annélides.

La ressemblance qui apparaft entre les bulbes pharyngiens des
Nerillidae et des Dinophilidae ne prouve rien, a elle seule, quant a la
parenté de ces deux familles : un organe tout a fait comparable, dans son
organisation comme dans sa structure, a été décrit chez un Polychéte Téré-
bellidae (SUTTON, 1957).

L'organisation générale des bulbes pharyngiens différe totalement

chez Protodrilus, Protodriloides et chez les Nerillidae; au point de vue de

la structure, la lamelle a double striation oblique des Nerillidae, peu
volumineuse, est formée de fibrilles plus grosses que celles du bulbe
pharyngien de Protodrilus,

I1 semble que, par ailleurs, on ne puisse tenir pour définitivement
acquise llexistence de cellules myoépithéliales dans le bulbe pharyngien
des Archiannélides, telle que JAGERSTEN et OHM 1'ont révéxée, les caractéres

de ces cellules étant a la limite de 1l'observation en microscopie optique,

2, L'étude des animaux sexuellement mlrs a montré l'existence de
l'hermaphrodisme chez de nombreux Nerillidae; la disposition des gonoductes

2

a été précisée pour 13 espéces dont 9 sont hermaphrodites.

3. Les Nerillidae ont un oeuf riche en vitellus qui, dans tous
les cas étudiés, est pondu, bloqué en métaphase ou anaphase de premiére
division méiotique,

Ltoeuf des Nerillidae paraft doué de propriétés adhésives parti-
culiéres ¢ chez plusieurs formes mésopsammiques, il reste attaché a la
nére au voisinage immédiat de 1'orifice de ponte. tlais le processus dlat-
tache de 1l'oeuf est encore inconnu dans la plupart des cas; chez Mesonerilla
biantennata, il est trés particulier, l'oeuf étant retenu a l'orifice de
ponte par une boule vitelline paraissant correspondre a un ovocyte nourricier

incomplétement incorporé a 1'ovocyte privilégié. Mesonerilla intermedia,

pourvue d'une élytre épidermique dorsale largement soulevée au-dessus des
embryons, est l'espéce qui réalise avec le plus de perfection la protection
de sa nombreuse progéniture, Chez Nerilla, la ponte collée au substrat, est
enveloppée d'une gangue gélatineuse épaisse; chez Paranerilla au contraire
1'oeuf est émis librement dans le milieu extérieur, et n'est pas adhésif,

A

ce qui semble correspondre a un caractére primitif,



- 201 -

4, La fécondation est elle-m&me de type primitif chez Paranerillas
le m&le dépose des paquets de spermatozofides au voisinage des ovocytes dans
la vase, » ,

Chez Nerilla, le m&le dé;pose des spermatophores ovoides et
résistants, trés petits (20 p), mais abondants, directement sur la ponte
de la femelle, ce qui représente une adaptation avantageuse de 1l'espéce
aux conditions de vie de la zone littorale.

Le comportement des animaux qui circulent fréquemment suxr les
oeufs et arrachent les spermatophores, qu'ils avalent, montre que, peut-Ctre.

ils n'abandonnent pas totalement leur ponte,

5. Ltoeuf, plus ou moins riche et volumineux, donne une larve qui

posséde cing segments larvaires (Nerilla antennata, Mesonerilla intermedia,

M. fagei), 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

1tadulte & neuf (Nerilla, Mesonerilla), huit (Nerillidium, Nerillidopsis) ou

sept (Paranerilla) : elle correspond & la différenciation de quatre segments

chez les différents genres et de cing segments chez Nerillidium et Mesone-

rilla biantennata. Chez plusieurs espéces de Nerillidium et en particulier

chez N, mediterraneum, le dernier segment formé reste rudimentaire et semble

réduit a son r8le de segment porteur des orifices de ponte et de l'embryon,
L'apparition précoce de la maturité sexuelle entrafnerait chez
les Nerillidae, l'arrét de llactivité de la zone de croissance prépygidiale,
de sorte que chez ces Polychétes remarquablement petites, la zone prépygi-
diale ne fournit en général que quatre segments post-larvaires,alors que
cing segments larvaires peuvent dtemblée &tre formés a la fin du dévelop-
pement embryonnaire, Ces caractéres entrafnant la petite taille des aninmaux,
auraient favorisé les formes qui les ont acquis dans la conquéte des espaces
interstitiels marins,
La ressemblance morphologique et anatomique que 1lfon observe entre

les genres Troglochaetus et Nerillidium semble indiquer que ces formes n'ont

pas changé depuis le Tertiaire, époque ou Troglochaetus aurait gagné le

domaine des eaux souterraines littorales & partir des rivages marins; il
serait en effet surprenant que d!importantes modifications aient pu se
produire d'une maniére identique pour des formes totalement isolées vivant,
les unes en eaux douces, les autres en milieu marin, Comme 1l'a souligné
LELAMARE-DEBOUTTEVILLE (1960), le milieu interstitiel apparaft comme un

milieu conservateur,



CONCLUSTIODNS GENERALES

Cette étude, qui porte sur la biologie de deux familles d'Archi-
annélides interstitielles; n'aborde pas le probléme de la recherche de
leurs affinités avec les autres Polychétes., Ces liens sont difficiles a
trouver pour ces formes de petite taille, trés adaptées au milieu interw
stitiel et les travaux anatomiques sont encore trop peu nombreux pour
permettre d'établir des comparaisons walables,

Mais il n'est pas possible d'admettre l'opinion récente de
HERMANS (1969) selon laquelle les cing 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 hétérogéne de cing
familles qui ne sont pas parentes entre elles;

2) ces familles dérivent probablement des différentes familles
de Polychétes mais ces liens sont encore tout & 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
espéces plus que chez d'autres, a l'intérieur du m@me genre, Elle corres—
pond sans doute a une limitation dans la croissance de ces espeéces 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 a celui

d'un stade larvaire de taille comparable chez les autres Polychétes.,

La position du systéme nerveux inclus dans 1'épiderme chez les
Archiannélides est certainement liée a la petite taille du corps et a la
structure particuliérement simple de sa paroi (absence de muscles circu-
laires, faible développement de la musculature longitudinale et oblique,

absence de parapodes chez les Protodrilidae).

La bande ciliée ventrale qui apparaft chez les larves de
Protodrilidae et de Nerillidae,comme chez toute trochophore de Polychéte,
est un caractére qui se maintient chez les Archiannélides adultes : cette
ciliature Jjoue un r8le locomoteur important et représente une adaptation

au milieu interstitiel,

Admettre avec HERMANS (1969) que les Archiannélides ne sont ni
primitives, ni secondairement régressées, mais sont des Polychétes dtemblée
adaptées a la vie interstitielle, est une solution qui a le mérite d'étre
simple; elle ne s'oppose pas a l'hypothése d'une diversité dans les souches
au départ, ni & 1l'évolution régressive ultérieure dans l'adaptation de

certaines formes aux espaces habitables les plus petits,
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