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I. INTRODUCTION

Kahl 1931, 1933, a créé le genre Paranassula pour un Cilié préalablement 
décrit par Cohn 1866 sous le nom de Nassula m icrostom a  ; ce faisant, il 
affirmait l’importance d’une particularité structurale qui distingue cette 
espèce des autres Nassulidae, à savoir la présence d’une cavité buccale, ou 
mieux d’un atrium étroit et profond, portant une membrane ciliaire vibra­
tile interne. L’éminent protistologiste suggérait en même temps que cette 
particularité structurale pouvant prendre une signification phylogénique 
concernant quelque relation possible entre des Ciliés Gymnostomes et le 
groupe des Frontoniidae (que nous classerons ici parmi les Hymenosto- 
matida peniculina). Un complément d’informations morphologiques restait 
cependant nécessaire avant d’aborder la discussion de ce problème.

Paranassula microstom a  Cohn, que l’on peut identifier à Nassula there- 
sae Fabre-Domergue 1890, a été retrouvé à Concarneau et sa structure 
buccale a été étudiée. D’autre part, il est apparu que la Nassula brunnea de 
Fabre-Domergue 1884, que j’avais supposé appartenir au genre Nassulopsis 
(Fauré-Fremiet, 1959), doit compter, en fait, comme un nouveau repré­
sentant du genre Paranassula. La structure buccale de cette remarquable 
espèce a pu être analysée très complètement et c’est par elle que nous 
commencerons cette étude.

Paranassula m icrostom a  a été examinée avec les moyens ordinaires de 
la microscopie par transparence, sur fond noir ou bien en contraste de 
phase, et avec les techniques usuelles de coloration et d’imprégnation 
argentique ; les inclusions calciques ont été examinées en lumière polarisée 
et ont été l’obet de réactions microchimiques (Fauré-Fremiet, 1956).

La récolte en très nombreux exemplaires de Paranassula brunnea a 
permis d’étudier plus complètement cette espèce en utilisant la microscopie 
électronique. A cet égard, les individus fixés au peroxyde d’osmium tam­
ponné à pH 7.2, puis enrobés dans la gélose après lavage, ont été inclus au 
méthacrylate selon la technique ordinaire ; les sections effectuées au micro­
tome Porter-Blum, par Mlle E. Chaudun, ont été examinées et microgra- 
phiées avec le microscope R C A  Emu 3, au Laboratoire de Médecine expé­
rimentale du Collège de France où le Professeur Oberling avait bien voulu 
m’accueillir et où Mlle Haguenau et Mlle Jezequel m’ont grandement facilité 
le travail ; quelques micrographies nécessitant une plus haute résolution 
ont été aimablement effectuées par M. André avec le microscope Siemens de 
l’Institut de Recherches sur le cancer à Villejuif.

Les techniques cytologiques courantes ont été utilisées ici encore ; ce 
sont particulièrement la réaction nucléale de Feulgen ; les imprégnations 
argentiques par la technique de Chatton et Lwoff ; la mise en évidence par
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le bleu de bromophénol mercurique, selon la technique de Mazia, des struc­
tures protéiques fibreuses plus ou moins complètement isolées par la dif­
fluence cytolytique des Infusoires.

II. PARANASSULA BRUNNE A Fabre-Domergue

A. Caractères généraux - Écologie.

Décrit et figuré en 1885 par Fabre-Domergue, sous le nom de 
Nassula brunnea, ce Cilié rem arquable par sa taille assez grande, sa 
pigm entation et sa forme caractéristique avait été trouvé parm i les 
algues draguées dans la baie de Concarneau. Une autre espèce m arine, 
la Nassula hesperidea trouvée en baie de Naples par Gesa Entz sen. 
1884, pourrait seule prêter à confusion si l’on ne la distinguait aussitôt 
par la forme sphérique de son macronucleus et le tracé approxim atif 
de sa ciliature buccale.

Des exemples de Paranassula brunnea  ont été rencontrés -spora­
diquem ent dans divers biotopes littoraux près de Concarneau. Par 
contre une population abondante a été trouvée en septembre 1960, 
dans deux bacs de l’Aquarium du Laboratoire de Roscofï ; elle était 
localisée dans un feutrage de Cyanophycées, et particulièrem ent de 
Lyngbya, dont le Dr. Magne m ’avait signalé la présence sur une 
surface située peu au-dessous du niveau de l’eau, et brillam m ent 
éclairée par de fortes lampes.

La multiplication de ce Cilié s’est activem ent poursuivie parm i les 
Algues bleues isolées dans des boîtes de Pétri. Ce fait a perm is de 
recueillir et de préparer le matériel nécessaire à une étude plus com­
plète com portant la description de l’infraciliature et l’examen au 
microscope électronique des structures buccales.

La présence et la répartition de P. brunnea  est étroitem ent liée à 
la présence comme à la répartition des Cyanophycées dont elle se 
nourrit exclusivement. On sait que tel est le cas pour la p lupart des 
Nassulidae ; Poilvert 1959 a et b a précisé expérim entalem ent, pour 
plusieurs espèces, les marges de cette exclusivité alim entaire, et a pu 
vérifier que la coloration apparente du Cilié est due aux pigm ents des 
Algues bleues en voie de digestion.

Fabre-Domergue 1885 a noté que P. brunnea est sensible à l’éclai- 
rem ent ; il a supposé que son phototropism e positif était lié à la 
présence d’un pigment qu’il dénomme « diatom ine ». En fait la photo­
sensibilité de cet Infusoire est un phénomène complexe.

Les individus abondamment nourris et repus se m ontrent nette­
m ent photophobes et se rassemblent du côté le moins éclairé dans 
le récipient qu’ils occupent. On sait qu ’il en est ainsi pour différents 
Ciliés histophages : Porpostoma, Ophryoglena par exemple, qui, après 
replétion, s’enkystent dans les recoins obscurs (Fauré-Frem iet 1935, 
Mugard 1949). D’autre part, on constate qu ’une brusque agitation, 
telle que l’aspiration à la pipette et le tran sfert d ’individus d ’un réci­
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pient dans un autre, provoque immédiatement une réaction photo- 
phobe qui s’atténue après quelques minutes.

P ar contre, les individus à jeun ou faiblement nourris m ontrent 
le phototropism e positif observé par Fabre-Domergue, et l’on constate 
aisém ent leur rassemblement rapide et dense du côté le plus éclairé. 
Ce n ’est point, semble-t-il, que leur mouvement de nage soit direc­
tem ent orienté par le flux lumineux ; leur progression est apparem ­
m ent sinusoïde et les changements de cap sont fréquents surtout 
lorsque les Infusoires ont atteint la zone la plus éclairée, dans laquelle 
ils tendent à se m aintenir.

B. Morphologie

Le corps de Paranassula brunnea est souple, flexible, élastique, 
m ais non contractile. Sa forme, allongée, approxim ativem ent ovoïde 
ou cylindroïde, m ontre une « céphalisation » ou mieux une « balani- 
sation » de la région antérieure du corps, nettem ent m arquée par un 
sillon oblique, m ontant de la face ventrale vers la face dorsale (Pl. I, 
fig, 2 et 3).

Sur la face ventrale, le sillon se creuse vers le quart antérieur 
de la longueur du corps. Au-dessus de lui, le contour de l’Infusoire 
dessine une grande courbure ventrale antérieure sur laquelle s’ouvre 
la bouche. Cette courbure s’accentue rapidement en contournant l’apex 
et redescend sur la face dorsale vers le sillon oblique suivant une 
pente que l’on pourrait dire nuchale.

Le segment antérieur et balaniforme est clair et à peu près 
dépourvu de pigment, tandis que le reste du corps est assez fortement 
teinté de jaune et de brun rougeâtre ; les granules colorés s’accu­
m ulent juste  au-dessous de la partie dorsale du sillon oblique sous 
forme d’un croissant fortement pigmenté (Pl. I, fig. 1 et 2).

Il apparaît que le côté droit du Cilié est nettem ent thigmotac- 
tique ; si l’on observe sous un faible grossissement une population de 
P. brunnea glissant parm i les trichomes de Cyanophycées sur le fond 
du récipient, on constate aussitôt que tous les individus sont vus par 
le côté gauche (Pl. I, fig. 3).

Le m acronucleus, du type homéomère, est en forme de boudin 
légèrement flexueux, allongé longitudinalement dans la masse proto- 
plasm ique. Il est accompagné par un micronucleus.

La vacuole contractile est située dans la région médiane du corps.
Les caractères morphologiques qui viennent d’être indiqués cor­

respondent exactem ent à ceux notés par Fabre-Domergue, et ne laissent 
aucun doute sur l’identité des Ciliés observés à Concarneau et à 
Roscofï. On notera cependant une légère différence de taille ; tandis 
que les P. brunnea de Concarneau m esuraient 250 à 300 p., les indi­
vidus provenant de l’aquarium  de Roscoff m esurent seulement 170 à 
230 [L. Mais on rem arquera que les conditions de tem pérature et de 
vitesse de m ultiplication sont certainement différentes dans l’un et 
l’autre cas.

Les observations poursuivies sur les P. brunnea  de la population
5
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roscovite apportent, d ’autre part, un fait nouveau ; à savoir, que 
l’ouverture buccale est suivie par un court atrium  cilié, au fond 
duquel se trouve le cytostome proprem ent dit, puis la nasse ou arm a­
ture pharyngienne. Or, résum ant les observations de Fabre-Doinergue, 
Kahl 1931 ajoute : « nach der Zeichnung scheint die Reuse aussen 
(ohne Vorraum) zu münden. Eine weitere U ntersuchung m uss er­
weisen, ob es sich hier um eine Nassula sens. str. handelt. » Cette 
rem arque laissait donc pressentir le fait nouveau qui oblige à ranger 
la Nassula brunnea de Fabre-Domergue dans le genre Paranassula 
Kahl.

C. Ciliature somatîque

La ciliature somatique de P. brunnea comporte au m inim um  une 
centaine de cinéties méridiennes régulièrement distribuées tout autour

A B

Fig. A. —  Paranassula  brunnea.  C iliature dorsale ; schém a m ontrant la  suture  
fronta le  f, la  c in étie  sécante s, le pore de la  vacuole  p u lsa tile  p.

F ig . B. —  Paranassula  brunnea.  A ppareil stom o-pharyngien . a , atrium  ; 
b, ouverture orale ; e, p lissem ents épiplasm iques ; f,  su ture fron ta le  ; m,  m em bra- 
n elles ; n, nasse. Les cinéties sont représentées par des tra its (d’après une im pré­
gnation  à l ’argent).

du corps, avec un espacement légèrement supérieur à 2 pi. Sur la face 
ventrale, une quinzaine de cinéties que l’on dira post-orales, se 
term inent au-dessous de l’ouverture buccale (Fig. B et E) ; de contour 
à peu près circulaire, celle-ci mesure 11 et 12 p. de large.

Du côté antérieur, les cinéties qui contournent l’ouverture buc­
cale s ’incurvent au-dessus de celle-ci et leurs extrémités s’affrontent 
obliquement de part et d’autre d’une ligne de suture frontale qui 
traverse le pôle antérieur jusqu’à redescendre quelque peu sur la 
face dorsale (Fig. A et B).
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Du côté postérieur il existe une zone sécante dorsale limitée à 
droite par une cinétie bipolaire au long de laquelle se term inent obli­
quement une quinzaine de rangées ciliaires (Fig. A).

La ciliature somatique de P. brunnea ne comporte aucune diffé­
renciation comparable à la frange sub-orale des Nassulidae proprem ent 
dites (genres Nassula, Nassulopsis, Cyclogramma, Orthodon, e tc .) . Par 
contre, c’est à partir  de l’une des cinéties somatiques que s’organise, 
au cours de la bipartition, la ciliature buccale néoformée de l ’individu 
postérieur (opisthe).

C D E

F ig . C . —  M orphogenèse buccale. Ebauche buccale de l ’opisthe, développée  
sous form e d’un cham p de cinétosom es à partir d’une cinétie  stornatocene ; les 
cin étosom es néoform és, prim itivem ent répartis au hasard, com m encent à s ’ordon- 
ner en rangées transversa les sur le côté gauche du cham p (côté droit sur la  figure). 
(D’après une im prégnation  à l ’argent.)

F ig . D. —  M orphogenèse buccale. Stade suivant celu i représenté Fig. 3 ; la 
constriction  équatoria le  est déjà accentuée ; les c inétosom es sont ordonnés sur le 
côté gauche de la  fu ture cavité buccale en rangées parallè les correspondant aux 
m em b ran elies ; ceux qui restent dispersés au centre représentent l ’ébauche de 
la  c ilia tio n  atria le  profonde. Les cinéties situées à droite de l ’aire buccale vont 
se désorganiser au contact de celle-ci lors de son accroissem ent (d’après une 
im prégnation  à l ’argen t).

F ig . E. —  O uverture buccale com plètem ent développée et donnant vue sur 
le fond de l ’atrium  ; figure dem i-schém atique m ontrant F in fraciliature d’après 
une im prégnation  à l ’argent. A î ,  atrium , partie supérieure ; A2, atrium , partie  
profonde ; E, p lissem en ts épiplasm iques ; M, rangées de c inétosom es corres­
pondant aux m em b ran elles ; F, suture frontale, zone d’affrontem ent des cinéties  
som atiques.

D. Morphogénèse buccale

¿ Au début des processus de la bipartition, l’ébauche de la cilia­
ture buccale de l’opisthe s’organise juste au-dessous de la zone équa­
toriale, avant que celle-ci ne subisse le mouvement de constriction. 
A ce niveau, la dernière à droite des cinéties post-orales apparaît 
comme était la cinétie stomatogène ; ses cinétosomes se m ultiplient 
sur une courte longueur, provoquant son incurvation vers la droite,
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puis la form ation d’un champ granulaire désordonné (Fig. C) qui 
s’élargit, écarte vers la gauche les cinéties im m édiatem ent parallèles, 
avant de les désorganiser progressivement pour faire place à l’ébauche 
buccale en voie d’extension et de différenciation.

Les prem iers stades de cette stomatogenèse sont comparables à 
ceux que l’on a si souvent décrits chez les Ciliés Hym enostom atida 
(voir Fauré-Frem iet 1948, et Corliss 1961). Mais tandis que chez ces 
derniers les cinétosomes s’ordonnent dans la partie  gauche du champ 
en trois groupes définis correspondant aux trois m em branelles adórales, 
on constate chez P. brunnea un processus différent et très particulier. 
Les cinétosomes se disposent en effet, dans la partie  gauche du champ, 
en courtes rangées simples, parallèles, légèrement incurvées (Fig. D), 
qui, au nom bre d ’une douzaine, sont bientôt entraînées en profondeur 
par le modelage de l’atrium  oral (Pl. 2, fig. 7, 8, 9).

E. Structure de l'appareil buccal

L’examen, chez l’Infusoire vivant ou fixé sans déform ation, puis 
l’étude des individus imprégnés à l’argent par la technique de Chatton 
et Lwoff, perm ettent de préciser la na tu re  très particulière de l’appa­
reil buccal.

En coupe optique longitudinale, on voit l’ouverture buccale dont 
le bord arrondi s’enfonce rapidement en délim itant un canal court, 
irrégulier, obliquement orienté en direction dorso-postérieure. C’est 
l’atrium  dont certaines irrégularités de contour paraissent corres­
pondre aux points d’attache de lames fibreuses qui rejoignent obli­
quement l’ectoplasme (Fig. B et E ). Un peu plus bas, l’atrium  se 
rétrécit entre les extrémités distales des baguettes de la nasse pharyn­
gienne ; puis il se dilate à l’intérieur de cette nasse, en une courte 
chambre orale ciliée. Les courtes rangées ciliaires parallèles sont net­
tem ent visibles si l’on met au point sur le bord incurvé de l’ouverture 
buccale.

L’ouverture buccale, examinée de face, apparaît approxim ative­
m ent circulaire (Fig. E) ; son bord droit m ontre, cependant, une 
double irrégularité de contour délim itant un secteur non cilié, occupé 
par de fins et étroits replis ectoplasmiques parallèles qui s’enfoncent 
dans l’atrium . Ces replis évoquent aussitôt la s tructu re  plissée ou 
feuilletée du canal pharyngien des Chlamydodontidae et des Dyste- 
riidae.

La zone plissée est limitée antérieurem ent par une sorte de crête 
oblique au-dessus de laquelle se situent les prem ières rangées ciliaires 
orales.

Les imprégnations métalliques de l’infraciliature m ontrent que 
ces rangées sont constituées chacune c a r  l’alignem ent simple de 10 à 
12 cinétosomes (Fig. E) ; les micrographies électroniques vérifient ce 
fait (Pl. 3, fig. 11). Les rangées ciliaires orales diffèrent nettem ent en 
cela des membranelles adórales des Hym enostom atida et des Ciliés 
spirotriches, lesquelles sont toujours des polycinéties com portant deux 
ou trois rangées ciliaires parallèles et coalescentes.
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Le nombre des rangées ciliaires orales est difficile à compter à 
mesure qu’elles s’enfoncent du côté gauche sur la paroi de l’atrium  ; 
quant à la ciliature profonde, située dans la chambre orale, à l’inté­
rieur de la nasse, il apparaît seulement qu’elle est assez dense, et ses 
ondulations ciliaires sont bien visibles chez l’Infusoire vivant.

L’arm ature pharyngienne, c’est-à-dire l’ensemble des néma- 
desmes constituant la « nasse » s’enfonce obliquement dans la masse 
cytoplasmique à p a rtir  de son extrémité orale qui, on l’a dit, entoure 
la partie  profonde de l’atrium.

Le bleu de bromophénol mercurique met bien en évidence ce 
faisceau tubulaire de baguettes protéiques isolé après éclatement ou 
diffluence de l’Infusoire (Pl. 3, fig. 10).

F. infrastructures atrio-pharyngiennes

Les m icrographies électroniques des sections ultra-fines de 
P. brunnea  perm ettent de compléter la description anatom ique de 
l’appareil atrio-pharyngien en même temps que d’aborder l’examen 
de ses structures sub-microscopiques.

Une section longitudinale tangeante à la paroi interne de l’atrium  
(Pl. 3, fig. 11) m ontre d’abord à la partie supérieure, les rangées 
ciliaires atriales des cils ou de leurs cinétosomes, coupés transver­
salem ent et m ontran t la structure enneanème classique. En accord 
avec les précédentes observations microscopiques, les cils en question, 
très proches les uns des autres, sont alignés en séries simples, délimi­
tées chacune par un mince repli pelliculaire périphérique (Pl. 3, 
fig. 11, m ).

Sur un côté de l’atrium , des plissements ectoplasmiques obliques 
et des fragm ents d’endoplasme vésiculeux correspondent, très proba­
blement, au secteur plissé déjà m ontré par l’examen microscopique.

Au niveau im m édiatem ent inférieur, des plissements pelliculaires 
im portants, complexes, obliquement orientés, sont associés avec l’an­
neau fibreux (id., fig. 11, af) constituant le bord distal de la nasse, dont 
la structure  fine sera examinée plus loin. Au-dessous, soit à l’intérieur 
de l’arm ature pharyngienne, on trouve la ciliature profonde de la 
cham bre orale (id., fig. 11, ca) ; les plissements pelliculaires dessinent 
un réseau superficiel à mailles irrégulières, circonscrivant chacun un 
ou deux cils, approxim ativem ent orientées en séries longitudinales 
parallèles groupant apparemm ent, de bas en haut, 2, 2, et 1 cils vibrá­
tiles. Les sections transversales m ontrent l’im portance de cette cilia­
ture  profonde (Pl. 4, fig. 13, ca).

Au-delà de cette zone ciliée profonde de l’atrium , l’arm ature 
pharyngienne est occupée par l’endoplasme vésiculeux.

Une section transversale coupant, sous une très légère obliquité, 
l’origine (c’est-à-dire l’extrémité distale ou orale) de l’arm ature pha­
ryngienne, m ontre de très remarquables structures dont l’interpré­
tation reste en plusieurs points incertaine (Pl. 3 et 4, fig. 11 et 13).

Le niveau le plus élevé correspond vraisemblablement au secteur 
des plissem ents ectoplasmiques pharyngiens. Les replis pelliculaires
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contiennent chacun, à ce niveau, une structure énigm atique dont 
l’orientation et la disposition dans l’espace sont difficiles à définir.

Il s’agit de saccules aplatis, dont l’épaisseur a tte in t environ 
60 m[x, et dont la double paroi, épaisse de ~  10 m¡i, se dilate à chaque 
extrémité en forme de champignon contenant deux ou plusieurs 
corpuscules denses (Pl. 3 et 4, fig. 11 et 13, flèches).

Au niveau immédiatement inférieur il semble que ces saccules 
se dilatent, puis se fusionnent partiellem ent en dessinant une série de 
demi-saccules réunis par une même double m em brane recouvrant une 
substance plus dense et de texture finement fibrillaire. Cette substance 
paraît constituer, à l’origine de la nasse proprem ent dite, un anneau 
marginal de substance protéique non distinctem ent structurée et dont 
la signification fonctionnelle (élastique ? ou contractile ?) reste 
inconnue.

Les micrographies électroniques des diverses sections intéressant 
l’atrium  m ontrent au contact du bord externe de l’anneau protéique 
m arginal, de nouvelles structures énigmatiques. Celles-ci apparaissent 
comme des sortes de rubans assez denses, épais, éventuellement creusés 
de quelques fines vacuoles, disposés en double arcs de cercle dont 
l’ensemble dessine un contour festonné. Il ne semble pas que ces arcs 
soient directem ent en continuité les uns avec les autres, mais plutôt 
que leurs extrémités se confondent et se fusionnent avec la substance 
protéique des némadesmes constituant l’arm ature pharyngienne, et 
les réunissent par un ensemble de ponts (Pl. 4, fig. 13, flèches). Le 
point qui reste obscur malgré de nombreuses images m icrographiques 
concerne les rapports de ces arceaux avec les autres structures péria- 
triales, telles que l’anneau protéique m arginal, les saccules, et peut- 
être encore les cinétosomes. Il est d ’ailleurs à rem arquer que la même 
incertitude se retrouve, chez l’ensemble des Cyrtophorina, concernant 
les interrelations de l’arm ature pharyngienne avec les autres consti­
tuants cytoplasmiques superficiels.

La structure propre des némadesmes doit encore retenir l’a tten­
tion. Comme dans tous les autres cas, ces grosses fibres protéiques 
résistantes et élastiques possèdent une u ltra-structu re  fibrillaire longi­
tudinale ; mais chez Paranassula brunnea elles m ontrent, de plus, une 
fine et très précise structure périodique transversale (Pl. 3, fig. 12). 
Le plus souvent, les bandes sombres sont régulièrem ent distantes, 
leur écartem ent mesuré, d ’axe en axe, étan t très voisin de 200 A ; 
parfois cependant on constate, à la périphérie d ’une même fibre, une 
périodicité plus complexe, les bandes sombres étant rassemblées en 
groupe de trois suivant une période principale de 400 A. Enfin certaines 
fibres, m ontrent une texture fibrillaire moins régulière et dépourvue 
de périodicité transversale.

G. infrastructures ectoplasmiques

L’examen microscopique m ontre que la surface de P. brunnea 
présente un relief réticulé à mailles polygonales, régulièrem ent d istri­
buées au long des rangées ciliaires. Les constituants révélés par les
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micrographies électroniques sont, en partant de l’extérieur, deux mem­
branes pelliculaires et une surface épiplasmique probablement com­
plexe, mais faisant corps avec le cytoplasme sous-jacent (Pl. 5 et 6, 
fig. 14, 17, 18). Dans son ensemble comme dans les détails qui vont 
être décrits, ces constituants sont étroitement comparables à ceux que 
les travaux de Sedar et Porter 1955, Ehret et Powers 1959, Pitelka 
1961, ont fait connaître chez Paramecium, Colpidium, Tetrahymena, 
etc. (1).

Au voisinage immédiat des cils et des trichocystes, les membranes 
pelliculaires et épiplasmiques se rejoignent ; dans les espaces inter­
médiaires, les deux pellicules, plus ou moins étroitem ent accolées l’une 
à l’autre, se soulèvent largement au-dessus de l’épiplasme en form ant 
des bulles ou des vésicules (les « blisters » de Pitelka chez Colpidium 
ou Tetrahym ena) à l’intérieur desquelles l’épiplasme se soulève en 
crêtes minces et rigides, hautes de 0,5 p. environ, épaisses seulement 
de 50 mpL, et probablem ent responsables du relief polygonal révélé par 
l’examen miscroscopique des individus imprégnés à l’argent (Pl. 5, 
fig. 14, r) .

Au contact d’un cil, la membrane pelliculaire externe (qui est 
elle-même double) se continue sur l’organite ciliaire dont elle cons­
titue la m em brane propre (Pl. 5, fig. 14). La pellicule interne (égale­
m ent double) s’arrête autour du cinétosome, au contact de la souche 
épiplasmique.

Au niveau d ’un trichocyste, l’épiplasme se soulève en une sorte 
de courte cheminée au sommet de laquelle il rejoint les deux mem­
branes pelliculaires. La pointe du trichocyste occupe l’intérieur de 
la cheminée (Pl. 5, fig. 14, p t).

A petite distance au-dessous de l’épiplasme, on observe souvent 
un plan ou un faisceau fibrillaire relié aux cinétosomes et correspon­
dant probablem ent aux fibres cinétodesmales (Pl. 5 et 6, fig. 14, 17, 18) ; 
les fibrilles post-ciliaires de Pitelka existent également et viennent 
s’accoler à la face profonde de l’épiplasme. De part et d ’autre des 
faisceaux fibrillaires et surtout au-dessous de ceux-ci, on note la 
présence de très nombreuses vésicules de tailles diverses depuis 0,5 
ju sq u ’à moins de 80 mp, de contour irrégulier, bordées de fins gra­
nules denses (grains de Palade ?), et souvent rassemblées en amas, 
particulièrem ent au-dessous des cinétosomes (Pl. 5 et 6, fig. 14, 16, 
17, 18) ; comme chez beaucoup d’autres Ciliés, ces éléments vacuo- 
laires paraissent correspondre à un aspect du reticulum  endoplas- 
mique. On rem arquera d’autre part qu’ils ne s’ordonnent jam ais en 
complexes d ’aspect golgien.

Les m itochondries, de structure bien connue, sont nombreuses 
dans le cytoplasme sous-jacent ; on trouve à côté d’elles quelques

(1) J ’ai déjà u tilis é  les term es « épiplasm e » et « épiplasm ique » (1956) pour 
désigner la  couche, lam e, m em brane, ou lim itante  cytoplasm ique située au-dessous 
des m em branes p e llicu la ires ou cuticu laires superficielles. C’est la  « innerm ost 
m em brane » de P ite lk a  (1961), qui « bounds the surface of the ectoplasm  and 
never lif ts  aw ay from  it. » Mais cette couche épiplasm ique est p lus com plexe que 
ne le serait une sim ple  lim ite  intcrfaciale ; P itelka rem arque : « u su a lly  it appears 
thick, ow ing to a coating of am orphous or granular m ateria l on the cytoplasm ic  
side th at is strong ly  darkened by phosphotungstic acid or lead hydroxyde so 
that it has the sam e apparent density as the m em brane itse lf  ».
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masses sphéroïdes denses, apparem m ent homogènes, larges de 0,5 à 
1 p, correspondant aux granules pigmentaires formés par les résidus 
des Algues bleues ingérées.

H. Trichocystes

L’ectoplasme de Paranassula brunnea renferm e d’assez nom breux 
trichocystes fusiformes disposés perpendiculairem ent à la surface du 
corps. Après dessication sur le porte-objet, les Infusoires sont entourés 
par ces trichocystes expulsés, allongés en aiguilles ressem blant aux 
trichocystes des Paramécies.

Après action au bleu de bromophénol m ercurique ces trichocystes 
fusiformes apparaissent non colorés (Pl. 3, fig. 10), comme s’ils ne 
comportaient pas, ou très peu, de constituants protéiques. P ar contre, 
après leur allongement, on peut les colorer par le bleu alcyan aci­
difié et par la réaction de Haie à l’hydrate ferrique colloïdal, ce qui 
pourrait indiquer la présence de constituants polysaccharidiques.

Les micrographies électroniques m ontrent le corps du trichocyste 
constitué par une masse fusiforme de substance apparem m ent dense, 
absorbante, non structurée, entourée par une m em brane distincte ; la 
partie apicale (Pl. 5 et 6, fig. 14, 15, 16, 17, 18) est constituée par une 
sorte de dard inclus lui-même dans une gaine conique assez épaisse. 
L’ensemble de ces caractères rappelle évidemment les trichocystes 
fusiformes des Paramécies.

Ill PARANASSULA M IC R O STO M A  Cohn 

A. Caractères généraux

Cohn 1866 a décrit sous le nom de Nassula m icrostoma  un Cilié 
m arin caractérisé par l’interposition d’une sorte d’atrium  court et 
irrégulièrem ent cylindrique entre l’ouverture buccale superficielle et 
le cytostome proprem ent dit, lequel est repoussé en profondeur avec 
la nasse, ou arm ature pharyngienne, qui lui fait suite.

Peu auparavant Claparède et Lachm ann 1959 avaient décrit, sous 
le nom de Paramecium microstomum, un Cilié m arin trouvé dans le 
fjord de Bergen ; malgré l’insuffisance de l’image publiée par ces 
auteurs, S. Kent 1882 rem arque la ressemblance de ce Cilié — qu’il 
dénomme Isotricha microstoma — avec une Nassula dont l’arm ature 
pharyngienne aurait échappé aux observateurs.

G. Entz sen. 1884 retrouve parm i les Oscillaires, dans le golfe 
de Naples, l’espèce de Cohn, bien caractérisée par la présence indubi­
table d’une nasse pharyngienne, et par l’existence de l’atrium  tubu­
laire ; il pense d’autre part que cette Nassula m icrostoma  s’identifie 
très probablement à l’espèce incomplètement décrite par Claparède et 
Lachmann.
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Peu après, Fabre-Domergue 1890 récolte parm i des Algues dans 
les viviers du Laboratoire de Concarneau, une Nassula qui s’y nourrit 
de Cyanophycées. Il décrit avec une grande précision la petite ouverture 
buccale, toujours béante, suivie par un « pharynx » m ontrant deux ou 
trois étranglem ents auquel fait suite un « œsophage » élargi, finement 
strié, garni de cils vibrátiles et sur le bord duquel s’insèrent les 
baguettes rigides form ant la nasse proprem ent dite. Malgré ces détails, 
ou peut-être parce qu’ils apportent des précisions nouvelles, Fabre- 
Domergue ne croit pas devoir identifier cette Nassula à celle de Cohn 
et de Entz ; il la décrit comme une espèce nouvelle : Nassula theresae. 
Schewiakoff 1896 puis Kahl 1935 admettent les deux espèces N. micros­
toma Cohn et N. theresae F.D. ; puis, considérant la présence de 
l’atrium  cilié, Kahl crée le genre Paranassula, comme il a été dit plus 
haut, pour l’espèce microstoma qu’il rencontre dans différents milieux 
m arins à Helgoland, à Sylt, dans l’aquarium  de Hambourg.

Noland 1937 retrouvant cette espèce sur la côte de Floride adopte 
la dénom ination générique proposée par Kahl.

J ’ai retrouvé dans les cuvettes rocheuses de la zone intercotidale, 
près du Laboratoire de Concarneau une espèce que je crois pouvoir 
identifier tout à la fois à celle de Cohn et à celle de Fabre-Domergue, 
et que je nom m erai Paranassula microstoma. Cet Infusoire est certai­
nem ent très répandu ; cependant je n ’ai pas rencontré de populations 
très nombreuses et seules les techniques microscopiques courantes ont 
été appliquées à l’étude des individus récoltés.

B. Morphologie

Paranassula microstoma  est un Cilié de forme ovoïde allongée ; 
la face ventrale est légèrement déprimée ; l’extrémité apicale, presque 
hém isphérique, est faiblement déjetée vers la gauche (Pl. 2, fig. 4 et 5) ; 
l’extrém ité antapicale s’atténue en ogive.

La longueur de l’Infusoire vivant varie de 110 à 130 ¡a environ ; 
les réactifs fixateurs peuvent provoquer une contraction réduisant la 
longueur au voisinage de 80 à 100 ¡a avec un épaississement compen­
sateur. Les dimensions notées par les auteurs, soit environ 100 ja 
d’après Claparède et Lachmann, Entz sen., Kahl ; 60 à 70 ¡a d’après 
Fabre-Domergue ; 80 à 95 y. d’après Noland, restent en accord avec les 
données précédentes.

La bouche apparaît comme une très petite ouverture circulaire 
superficielle, située antérieurem ent sur la face ventrale, vers le prem ier 
cinquième de la longueur du corps (Fig. F).

La ciliature somatique porte près de 75 cinéties m éridiennes régu­
lièrem ent espacées ; sur la face ventrale, une dizaine d’entre elles se 
term inent antérieurem ent sur le pourtour de l’aire buccale circulaire, 
tandis que les autres s’incurvent autour de cette aire et se term inent 
de part et d’autre d ’une ligne de suture qui s’élève frontalem ent au- 
dessus de la bouche (Fig. F ), atteint et contourne l’apex en redescen­
dant quelque peu sur la face dorsale.

Les cinéties méridiennes n ’atteignent pas toutes le pôle antapical,
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et nombre d’entre elles, plus courtes, affrontent obliquement les diffé­
rents niveaux d’une zone sécante.

On n ’observe ni à l ’état vivant, ni sur les im prégnations argen- 
tiques de l’infraciliature, aucune trace d’une différenciation ciliaire 
tranversale comparable à la frange sub-orale caractéristique des genres 
Nassilla et Nassulopsis.

Le pore de la vacuole contractile est en position dorsale posté­
rieure.

C. Appareil bucco-pharyngien

A l’opposé des espèces du genre Nassala, Paranassula microstoma  
possède une ciliature proprem ent buccale ; celle-ci comporte d’une

Fig. F. — Paranassula m icrostom a.  In fracilia ture de la  face ventrale m ontrant
les c in éties et leur affrontem ent de part et d’autre de la  suture fronta le  a insi
que le systèm e sécant postérieur ; l ’ouverture buccale B  ; deux po lyc in éties  
circum  buccales M entourant l ’ouverture ; une tro isièm e po lyc in étie , courte, est 
visib le  dans l ’atrium .

Fig. G. —  Paranassula m icrostom a.  Coupe optique schém atisée m ontrant
l ’atrium  A avec la ciliature interne ; la nasse N ; le m acronucleus M avec 4 m icro­
nuclei.

Fig. H. — Paranassula  m icrostom a.  Coupe optique de l ’appareil stom o-pha- 
ryngien m ontrant l ’ouverture buccale B ; l ’une des m em b ran elles circum -buccales  
M, la  troisièm e étant v isib le  dans la  partie profonde de l ’atrium , derrière les  
stries correspondant à des p lissem ents de sa paroi ; la  nasse et le cytop lasm e  
pharyngien N.

part deux courtes polycinéties à double rangée de cinétososmes, dis­
posés concentriquement autour de l’ouverture buccale externe (Fig. F ), 
au-dessus et à gauche de celle-ci ; chacune porte une membraneile 
vibratile bien développée. Il existe d’au tre part une troisième rangée 
ciliaire située profondément sur la paroi interne de l’atrium  ; la
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m em braneile correspondante est bien visible in vivo par ses mouve­
m ents ondulatoires, comme l’avait exactement noté Fabre-Domergue ; 
mais l’im prégnation argentique l’atteint difficilement et n ’en donne 
qu ’une image imprécise.

L’atrium  s’enfonce presque perpendiculairement à l’ouverture 
buccale sous forme d’un conduit approximativement tubulaire qui se 
coude entre deux légers rétrécissements, s’incline obliquement en 
direction postérieure, puis se dilate en une chambre prostom ienne dont 
le fond, légèrement bombé, correspond au cytostome proprem ent 
dit (Fig. G et H).

La paroi de l’atrium  montre, au niveau de son étranglem ent, de 
fines striations longitudinales ; d’autres striations analogues se rem ar­
quent autour de la chambre prostomienne. La membraneile vibratile 
profonde est insérée sur la paroi ventrale de cette chambre (Fig. H).

La nasse pharyngienne, de forme cylindro-conique, est constituée 
par un ensemble de vingt-six baguettes intracytoplasm iques dont les 
extrémités distales entourent la chambre prostomienne. Rigides et 
élastiques ces baguettes, de nature protéique, se colorent intensément 
par le bleu de bromophénol mercurique après diffluence de l’Infusoire. 
Elles sont réfringentes et biréfringentes, de sorte que la nasse est faci­
lement visible chez le Cilié vivant observé en contraste de phase ou 
en lumière polarisée.

En l’absence des données que pourrait fournir la microscopie 
électronique, on peut suposer, par analogie avec le cas de P. brunnea, 
I o que les baguettes constituants l’arm ature pharyngienne sont des 
némadesmes ; 2° que les striations de la paroi atriale pourraient 
correspondre à des plissements ectoplasmiques pharyngiens.

D. Cytoplasme

Le cytoplasme de P. microstoma renferme un grand nombre de 
granules réfringents, massés dans la partie antérieure du corps, qui 
accuse, de ce fait, une teinte noirâtre. Ces granules sont constitués 
par de petits cristaux biréfringents (Pl. 2, fig. 5 et 6) de carbonate de 
chaux (Fauré-Frem iet 1957).

Il existe dans toute la zone ectoplasmique de nombreux et fins 
trichocystes fusiform es dont la structure fine reste indéterminée.

E. Appareil nucléaire

Le m acronucleus est un corps ovoïde aplati, assez volumineux, 
m ontran t de fins granules désoxyribonucléiques et des nucléoles uni­
form ém ent répartis dans toute sa masse. Trois à cinq micronuclei, de 
très petite dimension, sont situés au contact du m acronucleus dans 
au tan t de petites dépressions de sa membrane. Les auteurs prédédem- 
m ent cités ne signalent qu ’un seul micronucleus chez les P. microstoma 
qu’ils ont observés. Il ne semble pas que cette discordance puisse 
justifier la distinction d’une espèce nouvelle.
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IV. DISCUSSION

Les deux Ciliés m arins qui viennent d’être décrits sous les noms 
de Paranassula brunnea Fabre-Domergue et de P. microstoma  Cohn 
ont d ’abord été classés, comme on l’a dit plus haut, dans le genre 
Nassula. Il nous reste à examiner com parativem ent I o les caractères 
qu’ils partagent avec les espèces du genre Nassula et d ’une m anière 
plus générale avec la famille des Nassulidae, et 2° les caractères qui 
leur sont particuliers et qui justifient la création du genre Paranas­
sula Kahl, et peut-être celle d’une famille nouvelle.

Les deux Paranassula examinées possèdent en commun avec les 
espèces de la famille des Nassulidae, leur structure de type hypos- 
tomien (au sens de Schewiakoff 1896) ; une ciliature somatique com­
plète, avec une ligne de suture frontale ; le pôle apical légèrement 
déjeté vers la gauche ; la présence d’une arm ature  pharyngienne en 
forme de nasse typique ; un régime alim entaire restrein t à l’ingestion 
des trichomes de Cyanophycées. Ajoutons à cela le m acronucleus de 
structure homéomère (Fauré-Fremiet 1956) et la présence de tricho- 
cystes fusiformes (au sens de Krüger 1936) et non toxiques. Mais ce 
dernier caractère n ’a pas grande signification, car les trichocystes fusi­
formes se retrouvent chez beaucoup d’espèces appartenant à d ’autres 
familles, et font défaut chez quelques espèces du genre Nassula, 
N. aurea par exemple.

Les caractères particuliers à nos deux espèces de Paranassula sont 
d ’abord, l’absence de toute espèce de frange sub-orale, ce qui les 
éloigne des espèces appartenant aux genres Nassula Ehrb., Cyclo- 
gramma Perty, Orthodon Gruber, Eucamptocerca Da Cunha, Nassu- 
lopsis Fauré-Fremiet. Ensuite la présence d ’une ciliature proprem ent 
buccale telle que ces Ciliés ne répondent plus exactem ent à la définition 
des Gymnostomatida. Enfin, l’approfondissem ent de l’atrium  exacte­
m ent décrit par Butschli chez les Nassula sous le nom de « Vorhof », 
et la pénétration dans cet atrium  d’une partie de la ciliature propre­
ment buccale.

Kahl a bien compris l’importance de ces caractères en créant le 
genre Paranassula, et il a suggéré que ce genre perm ettait d ’établir 
un passage entre des Ciliés Gymnostomes et d ’autres de structure 
trichostomienne (mais que je considérerai ici comme Hyménostomes) 
tels que les espèces du genre Clathrostoma. Rem arquons aussitôt que 
les caractères morphologiques des Clathrostoma sont insuffisamm ent 
définis, mais que ce genre est certainem ent voisin du genre F rontonia ; 
or les recherches de Roque 1961 m ontrent que ces Hymenostomatida 
peniculina présentent dans la structure de leur appareil buccal et de 
leur arm ature pharyngienne des particularités qui les rapprochent des 
Gymnostomatida cyrtophorina.

Regardant les choses de plus près, nous rem arquerons que la 
différenciation ciliaire somatique constituant la frange sub-orale des 
Nassulidae est une structure qui n ’a pas évolué et qui, pourrait-on 
dire, est restée sans avenir. Or. tandis que cette frange, de nature
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somatique, disparaît chez des formes assurém ent très voisines des 
Nassula par beaucoup de caractères, on constate chez celle-ci l’inno­
vation d ’une ciliature proprem ent buccale. Mais il faut aussitôt 
rem arquer que chacune des deux Paranassula étudiées nous a montré 
un type différent de ciliature buccale.

Chez Paranassula brunnea la morphogenèse de cette ciliature 
buccale est exactem ent comparable à ce que l’on connaît chez les 
Hym enostom atida ; mais la structure finale réalisée est d’un type très 
particulier dont je ne pense pas que d’autres exemples soient actuel­
lement connus. Il diffère très nettement, selon toute apparence, aussi 
bien des structures tétrahym éniennes que des structures péniculiennes, 
et peut-être faut-il rem arquer, ici encore, que ce type de ciliature 
buccale est resté sans avenir.

Chez Paranassula microstoma , le mode de form ation de la cilia­
ture buccale n ’est pas connu, non plus que la structure fine des 
m em branelles qui la constituent ; mais la structure finale rappelle 
étroitem ent les trois rangées ciliaires d ’origine somatique qui accom­
pagnent la bouche des Chlamydodontidae, soit les deux rangées circu- 
m orales et la rangée préorale, tangentielle, à la différence près qu’il 
s’agit ici de trois courtes polycinéties à doubles rangées de cinéto- 
somes, et que la dernière est entraînée dans le fond de l’atrium  
préoral au lieu de rester superficielle.

Le cas de P. microstoma  apparaît donc, lui aussi, comme une 
« tentative » assez particulière dont il n ’est aucunem ent prouvé qu’elle 
conduise à l’un des types connus de Ciliés hymenostomatida.

Revenant aux espèces du genre Nassula, on constate que chez 
quelques-unes d’entre elles, la première cinétie qui contourne sur la 
droite l’ouverture buccale montre, au niveau de cette ouverture, une 
légère différenciation, en ce sens que les cils, beaucoup plus serrés 
qu ’au long des autres cinéties, constituent peut-être l’équivalent d’une 
m em brane parorale. Chez certaines petites espèces, telles que N. picta, 
le nom bre des plaques ciliées de la frange sub-orale peut se réduire 
à trois ou quatre, disposées à gauche comme le seraient les membra­
nelles adórales d ’un Hyménostome tétrahym énien ; mais leur nature 
reste, ici, somatique.

Beaucoup plus intéressant est le cas de deux espèces du genre 
Pseudomicrothorax  Mermod dont l’étude a été poursuivie sim ultané­
m ent par Corliss 1958 a et h et par moi-même (non publié).

P ar sa ciliature complète, sa nasse typique, son alim entation à 
base d’Oscillaires, je persiste à considérer les deux Pseudomicro­
thorax dubius et agilis, comme très voisins des Nassulidae. Mais ici 
la ciliature buccale avec sa membrane parorale et ses trois m em bra­
nelles adórales est typiquem ent du type tétrahym énien, aussi bien 
d’après sa structure  finale que d ’après le mécanisme de son organi­
sation au cours de la bipartition, mécanisme soigneusement analysé 
par Thom pson et Corliss 1958.

S’il est perm is de tirer de ces faits une indication de valeur géné­
rale, on pourrait conclure qu’à partir du groupe des Nassulidae, de 
caractère typiquem ent gymnostome, on constate la diversification de 
quelques formes réalisant, chacune à sa manière, le caractère nouveau
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d’une ciliature proprement buccale, c’est-à-dire le passage d’une struc­
ture gymnostomienne à une structure hyménostomienne.

De ce fait, il semble logique de réunir les espèces des genres 
Paranassula et Pseudomicrothorax dans une famille nouvelle des 
Paranassulidae, famille probablement polyphylétique, et fondée p rin ­
cipalement sur des caractères de convergence.
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Emmanuel Fauré-Fremiet PLANCHE 1
Fig. 1. — Paranassula brunnea après fixation. Ouverture buccale b ; Atrium a ; 

nasse n ; macronucleus m. Une bande pigmentée est visible au-dessous de 
la nasse.

Fig. 2, — Deux individus vivants glissant sur des trichomes d’Oscillaires ; remar­
quer la bande pigmentée et les ingesta en voie de digestion, petites vésicules 
plus ou moins colorées par les pigments des Cyanophycées (Instantané, 
éclair électronique).

Fig. 3. —Un groupe de Paranassula brunnea glissant sur le fond du récipient. On 
notera que la bouche se trouve immédiatement au-dessous de la courbure 
antérieure {flèche) e,t que tous les individus reposent sur leur côté ventro-
latéral droit.



E m m a n u e l  F a u r é - F r e m i e t  PLANCHE 2

F ig . 4-6. —  N assula  m icros tom a  ; Fig. 4, exam in é en contraste  de phase ; Fig. 5, 
en lum ière polarisée m ontrant les in c lu sio n s calciques b iréfrin gen tes ; Fig. 5, 
réaction  au plom b du carbonate de calcium  co n stitu a n t les in c lu sio n s précé­
dentes.

F i g . 7-9. —  Nassula  brunnea  ; im prégnations à l ’argent de l ’in fracilia tu re . Fig. 7, 
la  bouche ouvrant sur l ’atrium  et m ontrant la  série des courtes m em bra- 
nelles périphériques est indiquée par la  flèche. Fig. 8 et 9, deux stades  
successifs du développem ent de l ’ébauche buccale (f lèche ) chez l ’opisthe.
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E m m a n u e l  F a u r é - F r e m i e t  PLANCHE 3

F i g .  10. —  N assu la  brunnea  ; coloration au bleu de brom ophénol m ercurique après 
diffluence de l ’endoplasm e. La nasse et ses m ém adesm es n sont colorés 
fortem ent a insi que les ingesta i ; les trichocystes fusiform es t apparaissent 
en clair.

F ig . 11. —  M icrographie électronique (m icroscope R C A )  d’une section  longitud i­
na le  a tr io-pharyngienne. m, m  : rangées c ilia ires orales ; r  : p lissem ents  
ép ip lasm iqu es et structures énigm atiques (f lèch es ) ; af : anneau fibreux ; 
n, ném adesm es ; ca : c iliature atriale.

F ig . 12. — M icrographie électronique (prise au m icroscope Siem ens par M. André) 
m ontrant, à très fort grossissem ent, la section longitud in ale  d’un ném adesm e  
avec les structures périodiques transversales.



E m m a n u e l  F a u r é - F r e m i e t

PLANCHE 4

Fig. 13. — M icrographie électronique d’une section  à peu près transversa le  de 
l ’atrium  m ontrant deux fractions de l ’anneau fibreux af, les m ém adesm es n, 
les p lissem ents épiplasm iques r  et les structures én igm atiq ues {f lèches),  la  
ciliature atriale profonde ca.
Le cytoplasm e environnant contient des m itoch ondries m  et les am as vési-  
culeux V du « reticulum  endoplasm ique ».



E m m a n u e l  F a u r é - F r e m i e t
PLANCHE 5

Fig. 14. —  M icrographie électronique d’une section norm ale à la  surface de Para-  
nassu la  brunnea. p  : double m em brane p ellicu la ire; e : couche épiplasm ique ; 
r, r  : crêtes ép ip lasm iqu es ; f i  : travées fibrillaires (cinétodesm e ?) ; v : 
vacuoles à paroi granuleuses (reticulum  endoplasm ique) ; et : corps d’un 
tr ichocyste  fu s ifo rm e ; p t  : pointe d’un trichocyste fusiform e coupée lo n g i­
tud in a lem en t et m ontrant l ’axe rigide entouré par une cape, a insi que la 
m em brane enveloppant tout le trichocyste et le tubule ép ip lasm ique dans 
leq uel est insérée la  pointe.

F ig . 15. — Idem .  Corps d’un trichocyste fusiform e et sa surface réticulée.

F ig . 16. —  P t  : section  transversale  de la pointe et et  du corps d’un trichocyste  
fu sifo rm e ; m  : m itochondrie ; v : vésicu les à paroi granuleuse.



E m m a n u e l  F a u r é - F r e m i e t
PLANCHE 6

Fig. 17 et 18. — M icrographies électroniques norm ales à la  surface de Paranassulci  
brunnea. m  : m itochondries ; v : appareil vacuola ire  à paroi granuleuse, p arti­
cu lièrem ent développée à la base des c ils  c ; f i  : travées flbrilla ires ; et  : 
corps et p t  : pointe de trichocystes fu s ifo rm es ; r : crêtes ép ip lasm iques.




