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ABSTRACT

Contribution to the study of the metamorphosis in Nudi- 
branches. A careful study of the organogenesis of Æolidiella 
alderi  has been made. Other unknow n ontogenic cases have 
been observed and compared with. Normal and teratological 
organogenesis, comparative anatomy lead to a discussion which 
particularly concerns phylogeny of Nudibranches.

RÉSUMÉ

A. — Le développement complet d’Aeolidiella, alderi étudié 
in vivo et à l’aide de coupes histologiques montre plus spéciale­
ment :

I o La formation du système nerveux.
2" La torsion de 180°.
3° La réflexion du bourrelet palléal donnant le tégument dorsal 

et les papilles.
4° La réalisation de l’aspect limaciforme excluant toute possi­

bilité de détorsion.
5° La grande similitude d ’organisation des véligères 1 des 

Nudibranches dont les œufs sont riches en vitellus.

(1) Ce m é m o ire  const itue  la  d e u x iè m e  p a r t i e ,  d a n s  sa v e rs io n  in tég ra le ,  d ’u n e  thèse  
de d o c to ra t  d ’E ta t  (Sciences n a tu re l l e s ) ,  C.N.R.S. n°  3287.

(2) Avec la  co l lab o ra t io n  tech n iq u e  de Mmc C h e v a l i e r  et MIle C h o p i n  (C.N.R.S.). Je 
t ie n s  à  r e n d re  h o m m ag e  à l ’en sem b le  d u  p e r so n n e l  d u  L ab o ra to i re  qui  m ’a ren d u  de 
m u l t ip le s  services a u  cours de ce t rav a il .
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B. — Comparaison avec les autres types de métamorphoses 
des Nudibranches :

I o Aeolidiacea 7 à véligères planctotrophes : des véligères de 
Facelina coronata et d’une espèce indéterminée, à la métamor­
phose, montrent que la coquille croît de plus d’un tour durant 
leur vie pélagique.

2° Aeolidiacea 2. Chez toutes les véligères la portion du man­
teau qui délimite la cavité palléale a disparu à l’éclosion. La 
coquille larvaire ne peut donc croître pendant la phase péla­
gique. Le notum et les papilles naissent du plancher et des côtés 
de la cavité palléale. Les Aeolidiacea 2 sont plus évolués et la 
phase pélagique est plus courte que chez les Aeolidiacea i.

3° Pleurobranchacea : La morphogenèse de Berthella plumula  
est très semblable à celle observée chez les Nudibranches 1.

C. — La discussion porte principalement sur :
I o La torsion et sa signification adaptative.
2° La chronologie des processus de métamorphoses.
3° La tératologie, la morphogenèse naturelle et expérimentale 

chez les Nudibranches.
4" Le système nerveux.
5° Les conclusions phylogénétiques générales; l’évolution au 

sein des Nudibranches : a) à partir  de l’embryologie et b) de la 
tératologie et de l’anatomie comparée : les observations abou­
tissent à considérer les Nudibranches comme constituant un 
ordre naturel clairement défini.

SUMMARY

All the life history of the sea-slug Æolidiella alderi has been 
observed. The embryology, the metamorphosis and the post- 
larval development have been studied in detail from life and 
with the help of seriated and orientated histological sections 
of various stages from the gastrula to the adult.

A. — This study shows especially :
— Firstly, the structure of the nervous system and its evo­

lution.
— Secondly, the reality of a 180° torsion.
— Thirdly, in the inner part  of the palliai fold a cellular 

proliferation arises, covering the visceral mass backward to give 
the definitive tegument and papillæ.

— Fourthly, the realisation of a lengthened form, with a flat 
visceral mass closely linked with the cephalopodium shows the 
impossibility of an apparent complete detorsion as it is proved 
by normal and teratologic comparative morphogenesis.

— Fifthly, the great similitarity of organisation in veligers 
with a protoconch of type I in Doridacea, Dendronotacea and 
Æolidiacea which contain a large amount of yolk in their eggs.
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B. — Comparison with the other kinds of metamorphosis in 
Nudibranches :

I o Æolidiacea. I  with planctotroph veligers.
Some veligers crowling on their suitable prey have been obser­

ved just before they cast off their protoconch. These larval 
stages, which appeared to be those of Facelina coronata and of 
an undetermined species, show that the shell grows more than 
one turn of spire during their  pelagic life. This last period is 
longer than that of veligers from Æolidiacea 2.

2° Æolidiacea 2 (with veligers of type 2 protoconch).
In this case, however they are planctotrophic or lecithotrophic 

veligers, the part of the mantle fold which delimits the palliai 
cavity w ithdraws at hatching. So, the larval shell cannot 
enlarge during the pelagic phase. The notum and dorsal papil­
lae arise from the floor and the lateral parts of the mantle 
cavity. Æolidiacea 2 are more evolved and the pelagic stage 
is shorter than in Æolidiacea I.

3° Pleurobranchacea : Morphogenesis in Berthella plumula  
is more progressive than in unshelled Nudibranches. It arises 
according a very similar process to the one observed in Nudi­
branches I.

C. — The discussion lies on :
I o Torsion and its adaptative significance,
2° Chronology of metamorphosis process,
3° Teratology, natural and experimental morphogenesis in 

Nudibranches,
4° Nervous system (There is a true brain),
5° General phylogenetic conclusions; evolution within Nudi­

branches :
a)  From embryology : an early cleavage appears between 

Doridacea and other Nudibranches, but another one separates 
Nudibranches I and 2. These last ones would be more evolved. 
However, the Æolidiacea are probably not polyphyletic.

b) From teratology and comparative anatomy : these facts 
show that branchiae is a true ctenidium in Doridacea, where 
all the steps from Pleurobranchacea to the most evolved Dori­
dacea can be found. We propose the sub-order Euctenidiacea  
for the whole family Doridacea, which is opposed to the n. s /o  
Actenidiacea,  covering all the other Nudibranches with secon­
dary or no branchial apparatus and a lateral anus.

The Actenidiacea  include the new superfamily Pseudoeucte­
nidiacea (for the genus Doridoxa  which is not a Doridacea), 
and superfamilies Dendronotacea, Arminacea  and Æolidiacea.

The Nudibranches (including Pleurobranchacea) constitute a 
homogeneous whole from the evolutive point of view, and a 
clearly definite and natural order.
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INTRODUCTION

Chez les N ud ib ranches ,  la  m o rp h o g en èse  c o n d u i t  à  des o rg an ism es  lim a- 
c ifo rm es —  avec une  a p p a re n c e  de sym étr ie  b i la té ra le  —  q u i  s’écar ten t 
fo r te m e n t  du  type fo n d a m e n ta l  des G astéropodes à  m asse  v iscéra le  ab ritée  
d a n s  une  coquille univalve , hélicoïdale . Si l’œ u f  d o n n e  t rè s  g én é ra lem en t  
n a issan ce  à  u n e  larve véligcre  c lassique, à p ro to co n q u e  bien  développée, 
d a n s  laquelle  l’an im al  p e u t  en généra l  se r é t r a c te r  e n t iè rem en t ,  l’oper­
cu le  o b tu ra n t  le pé r is tom e , l’a d u l te  est to ta lem en t  dép o u rv u  de test  
p ro tec teu r .

L a  t r a n s fo rm a t io n  de véligère en  a d u l te  est en  effet une  v é r i tab le  m é ta ­
m o rp h o se  nécess i tan t  des  r e m a n ie m e n ts  p ro fo n d s  et com plexes de  l ’o rga ­
n ism e. C o m m en t  s’effectue ce tte  m é tam o rp h o se ,  à quel m om en t,  sous  quelles 
cond it ions  ?

P eu  de réponses  o n t  été fo u rn ie s  à  ces questions, la q u as i- to ta l i té  des 
obse rva tions  rap p o r tée s  so n t  f ra g m e n ta ire s ,  la m a jo r i té  d ’e n t re  elles con ­
s ignen t  seu lem en t les p r e m ie r s  p rocessus  j u s q u ’à  l ’éclosion. Citons les 
t r a v a u x  de T r ín ch ese  (1881), qu i d o n n e n t  de  b o nnes  figures de véligères 
d ’Æ o lid ien s ;  Pe lseneer  (1911), q u i  a  d éc r i t  j u s q u ’à  l’éclosion le développe­
m e n t  de d ivers  N u d ib ran ch es  e t  d an s  le cas exceptionnel du  Sacog'losse 
Coenia cocksi,  la  m é ta m o rp h o se  com plète . A van t eux, de N o rd m a n n  (1846) 
av a i t  f iguré que lques  é tapes  de ce p h é n o m è n e  chez l ’Æ o lid ie n  Tergipes  
edwardsii ,  ta n d is  que  F isc h e r  H. (1892) en décrivait  q u e lq u es -u n es  po u r  
Æ olis  exigua  ( =  A m p h o r in a  ?). Le  p rem ie r ,  T c h a n g  Si (1931) déc r i t  so m ­
m a ire m e n t  le déve loppem en t d ’un  Doridacea  : D endrodoris  l im bata .  R as­
m u sse n  (1944) a  suivi le cycle co m p le t  de l ’Æ olid ien  E m b le to n ia  pallida  
( =  Tenellia  v e n t i la b ru m ).  T h o rso n  (1946), d an s  un  r e m a rq u a b le  ouvrage, 
a d o n n é  des dessins de n o m b re u x  s tades  la rva ires  d ’in v e r téb ré s  b en th iq u e s  
m a r in s ,  m a lh e u re u s e m e n t  a u c u n  N u d ib ra n c h e  dé te rm in é  ne  figure  pa rm i 
eux. E nsu ite ,  V annuc i  et Hosoe (1953) d éc r iv iren t  su cc in c tem en t  la  m é ta ­
m o rp h o se  d 'E m b le ton ia  m ed ite rra n ea .  On doit  à G ohar e t  A bu l-E la  (1957) 
l ’u n iq u e  descr ip tion  de  ces p h é n o m è n e s  chez u n  P leu ro b ran ch id æ ,  B e r th e l­
lina citr ina  : ce cas e s t  e x t rê m e m e n t  in té re s sa n t  et m o n t re  les d ifféren tes  
voies m orp h o g én é t iq u es  c o n d u isa n t  à  l’a d u l te  chez les N u d ib ra n c h e s  (1). 
Il f a u t  a t te n d re  les t r a v a u x  de T h o m p s o n  (1958, 1962 et 1967) p o u r  con­
n a î t r e  le cycle com ple t de  deu x  D orid iens,  (Adalar ia  p ro x im a  e t  Cadlina  
læ v is)  et d ’u n  T r i to n ie n  (T r i to n ia  h o m b e r g i ) . Le  p rem ier,  il f a i t  u n e  é tude  
a n a to m iq u e  su r  coupe, a p p o r ta n t  u n e  re m a rq u a b le  c o n tr ib u t io n  à l ’ana-  
to m ie  com parée , à la  co m p ré h e n s io n  de ces p h énom ènes  et au  co m p o r te ­
m e n t  des la rves  chez les N u d ib ran ch es .  C’est à  l’h eu re  actuelle , à m a  con­
na issance , le seul t rav a i l  qu i ai été f a i t  en ce sens. A peu  p rè s  en m êm e

(1) Nous su iv rons  clans les g ran d es  l ignes  la  classif ication de Boettger (1952).
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tem ps, K. V. R ao  (1961) d o n n a i t  u n e  d esc r ip t io n  du  cycle com ple t  de 
C uthona  adyarensis  e t  pa r t ie l  (1960), p o u r  E olid ina  m a n n a r e n s is , m a is  sans 
fa ire  d ’é tudes  h is to log iques  des em bryons . De m êm e, R og insky  (1962), décr i­
vait le cycle de C uthona  pustu la ta ,  et S chm eke l (1966) ce lu i de Trinchesia  
granosa. On p e u t  encore  c i te r  les t r a v a u x  de H a m a ta n i  (1960-1963), s u r  le 
déve loppem en t j u s q u ’à  l’éclosion de d iffé ren ts  N u d ib ra n c h e s  du  J a p o n  et 
m êm e, p o u r  D erm a to b ra n ch u s ,  les p re m ie rs  s tades  b e n th iq u e s ;  l’in té re s ­
san t  essa i de  H ad ü e ld  (1963), su r  l’élevage de d iverses  la rves  de  ces m êm es 
M ollusques; enfin, l’é tu d e  des pon tes  et des vé ligères d ’u n e  t r e n ta in e  d ’Opis- 
to b ran ch es  du n o rd -e s t  d u  Pacifique p a r  A. H u r s t  (1967). De ce tte  é n u m é ­
ra tion , re ten o n s  que  les t r a v a u x  su r  ce s u je t  son t  ra re s  et p o u r  la p lu p a r t  
récen ts ;  d ’a u t r e  p a r t ,  que  les seules é tudes  sa t is fa isan te s  p o u r  nos  p réoc­
cu p a t io n s  son t  celles de T h o m p so n  su r  u n  D endrono tacea  p r im i t i f  (T r i to ­
n ia )  e t  s u r  deux Doridacea (A dalaria  et C adlina).  R ien de sem blab le  n ’a 
été f a i t  chez les Æ olidacea ,  ju s t i f ia n t  l ’o r ie n ta t io n  de  ce trava il .

P o u rq u o i  de  te lles  lacunes  d a n s  ce dom aine , a lors  q u e  le u r s  proches 
pa ren ts ,  les P ro so b ra n c h e s  et P u lm onés ,  on t dep u is  lo n g tem p s  fa i t  l ’objet 
de n o m b re u se s  rech e rch es  e t  son t  assez b ien  c o n n u s  ? De n o m b re u se s  ra isons 
p o u r r a ie n t  ê tre  invoquées, p a rm i  lesquelles il f a u t  r e te n i r  la  r a re té  ou la 
spo rad ic i té  de la  p lu p a r t  des espèces et le m o d e  de r e p ro d u c t io n  larvaire. 
E n  effet, la  t rè s  g ra n d e  m a jo r i té  d ’e n tre  elles (1) p o n d e n t  des œ u fs  très 
p au v re s  en  réserves n u t r i t iv e s ;  p a r  suite, la véligère q u i  éclôt n ’est  p a s  prête  
à se m é ta m o rp h o se r .  Le  p lu s  souvent, elle a u n  p ied  t rè s  r é d u i t  e t  n ’a pas 
d ’yeu x  a p p a re n ts ;  elle tou rno ie  en pleine eau  grâce  à son  v é lum  cilié. 
E n  effet, elle va  m e n e r  une  existence pé lag ique  longue, se n o u r r i s s a n t  de 
m ic ro -o rgan ism es  ( s u r to u t  d ’a lgues u n ice l lu la ires)  qu i lu i  p e rm e t t ro n t  de 
se déve lopper et d ’e m m a g a s in e r  peu à  peu  l’énerg ie  nécessa ire  à  la  m é ta ­
m orphose .

Cette p h a se  p la n c to n iq u e  e t  t ro p h iq u e ,  nécessa ire  à la m a jo r i té  des 
espèces, n ’a  j a m a is  p u  ê tre  m enée  à te rm e  en  élevage, à  m a  connaissance , 
chez a u c u n  N u d ib ran ch e ,  m a lg ré  les gros m o y en s  m is  en œ u v re  p a r  de 
p u is sa n te s  s ta t io n s  m a r i t im e s .  J e  n ’ai donc  p a s  ten té  d ’a b o rd e r  ce p ro ­
b lèm e de f ron t ,  n ’a y a n t  à m a  d isposition  q u ’u n  a q u a r iu m  m a r in  en  c ircu it  
fe rm é  d a n s  n o tre  lab o ra to ire  s itué  à 150 k m  de la  m er .  Aussi ai-je 
rech e rch é  p a r m i  les Æ o lid ien s  s’il ex is ta i t  des espèces p o ssé d a n t  su ff isam ­
m e n t  de rése rves  n u t r i t iv e s  p o u r  p e rm e t t re  de  su iv re  to u t  le u r  cycle sans  
p h ase  pé lag ique  p ro longée  (com m e c’est  le cas p o u r  Adalar ia  p ro x im a  et 
T ri to n ia  hom b erg i) .  P o u r  que lques  espèces à larves  pélag iques, j ’ai essayé 
d ’ob ten ir  les p re m ie r s  s tades  b en th iq u es  afin d ’avoir  une  idée p lus  géné­
ra le  de ces ph én o m èn es ,  de le u r  c o n d i t io n n em en t  e t  d u  cycle de  quelques-  
u n es  d ’e n t re  elles. L ’in d u c t io n  des m é tam o rp h o ses ,  le c o m p o r te m e n t  ali­
m e n ta i re  o n t  été é tu d ié s  e t  fe ro n t  l ’o b je t  d ’u n  a u t r e  m ém oire .

(1) 95 C,c des N u d ib ra n c h e s  que j ’a i  pu réco lte r  su r  les  côtes du Bas-Poitou .
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I. — MOYENS ET MÉTHODES

AQUARIUM

Nous possédons  au la b o ra to i r e  u n  a q u a r iu m  m a r in  en c ircu it  fe rm é  (1), d a n s  lequel 
c ircu len t  en v iro n  900 l i t r e s  d ’e au  de m er  n a tu re l le ,  renouvelée  p a r t i e l l e m e n t  de tem p s  
à a u t r e  (2). 11 es t  si tué a u  sous-sol  où les v a r ia t io n s  de  t e m p é ra tu r e  n ’excèdent  j a m a i s  
4 degrés en tre  l ’h iv e r  e t  l ’été, s’é ta g ea n t  en tre  18 e t  22° C. L a  lu m iè re  n a tu re l le ,  fa ib le ,  
est  complétée  p a r  u n e  r a m p e  de tu b es  néon  b ra n ch é e  s u r  u n e  m in u te r ie  d o n n a n t  un  
éclairage c o n s tan t  de 9 h e u re s  à 19 h e u re s ;  pH et sa l in i té  sont  vérif iés rég u l iè re m en t  
e t  corrigés si nécessa ire ,  le p r e m ie r  p a r  a d d i t io n  de ca rb o n a te  de  c h au x  ou de déb r is  
coquil l ie rs ,  la  seconde p a r  ad d it io n  d ’e au  de p lu ie  fi ltrée. Le bac  de  charge,  s i tué  à 
2,50 m  au -d essu s  des ra m p e s  de  d i s t r ib u t io n ,  do n n e  p a r  s im ple  g rav ité  u n  c o u ran t  
d ’e au  sous u n e  pression  suffisante p o u r  p ro d u i re  u n e  oxygénat ion ,  t rès  sa t is f a i s a n te  p a r  
e n t r a în e m e n t  de fines b u l le s  d ’a i r  d a n s  l ’eau  de chaque  bac. Celle-ci, évacuée a u  t r a v e r s  
des crépines vers  le collecteur,  se déverse  d a n s  u n  filtre, p u is  d a n s  u n e  cuve où e lle  est  
reprise  p a r  la  p om pe  ac t ionnée  p a r  u n  f lo tteur  s i tué  à la  surface  d u  bac  de  m ise  en 
charge. Cet a q u a r iu m  es t  complé té ,  p o u r  les  a n im a u x  de t rè s  pe ti te  ta i l le  ou p o u r  des 
ind iv id u s  en expérience,  p a r  de p e t i t s  bacs  c o n te n an t  de l ’eau s tag n an te ,  renouvelée  chaque  
fois que cela s’avère  nécessa ire ,  avec ou sans  a é ra t io n .  Celle-ci est  a lo rs  p ro d u i te  p a r  
de l ’a i r  co m prim é  grâce a u  c o m p re sseu r  du  lab o ra to i re  ou à de pe ti tes  p om pes é lec tr i ­
ques à cy lind res  osc i llan ts .  L’a i r  e s t  d is t r ib u é  p a r  des ro b in e ts  d o n t  le  déb it  est  réglable  
avec une  g ran d e  précis ion  e t  insufflé a u  t r a v e r s  de  p laq u es  de  v e r re  f r i t t é  d o n n a n t  des 
bu l le s  t rès  fines.

Cet ensem ble  de  d isp o s i t i f s  nous  a donné  en tiè re  sa t is fac t ion .  Le g ran d  a q u a r i u m  nous 
a p e rm is  de s tocker de  g ra n d es  q u a n t i t é s  de m até r ie l  d a n s  des bacs  de  fo r te  capacité  
(en p a r t icu l ie r  les C nidaires ,  n o u r r i tu r e  des Æ olid iens)  ; d ’au tres ,  p lu s  pe t i ts ,  se rv an t  
à l ’élevage et  nous  p e r m e t ta n t  de m en e r  à b ien  d iverses  expériences.  C ependan t ,  les  bacs 
isolés sans  c ircu la t io n  d ’eau ,  avec ou  sa n s  a é ra t io n ,  se son t  avérés  t rè s  p ra t iq u e s  p o u r  
l ’e x p ér im e n ta t io n .  Ce fu t ,  d ’a u t r e  p a r t ,  u n e  g ran d e  sécurité  p o u r  conserver  des souches 
d ’élevage lo rsq u e  se so n t  p ro d u i te s  des ép idém ies  t u a n t  tous  les  Æ o lid ien s  v iv a n t  d a n s  
l ’a q u a r iu m  en c ircu it  fe rm é  e t  c o n ta m in a n t  les Actinies qui s’y  t rouvaien t .

Depuis 1967, u n  d eu x ièm e  a q u a r i u m  en c ircu it  fe rm é ,  de conception  d ifférente ,  com ­
p o r t a n t  d eu x  p a r t ie s  in d é p e n d a n te s  th e rm o s ta té e s  e t  à p r o g ra m m a t io n  lu m in eu se  
va r iab le ,  e s t  venu  c o m p lé te r  n o t re  m a té r ie l  d ’élevage (3).

TECHNIQUES

Les d ess in s  des s tades  e m b r y o n n a i r e s  ont  to u s  été  f a i t s  à m a in  levée d ’a p rè s  les 
ind iv id u s  v ivan ts ,  no n  a n es th és iés ,  à p a r t i r  de  n o m b re u x  croquis ,  pa r fo is  à p a r t i r  d ’e m ­
b ry o n s  fixés (pour  les t rè s  j e u n e s  s tades) .  Les m ic ro p h o to g rap h ies  o n t  été  p r i se s  aux  
photom ic roscopes  W ild  e t  Zeiss ,  les m ac ro p h o to g ra p h ie s  avec u n  E xac ta  à c h a m b re  à 
soufflet  ou tu b es  ra l longe  e t  o b jec t i f  P a n c o la r  2/50 à présélect ion  a u to m a tiq u e .

Il est  à  n o te r  que chez to u te s  les  espèces d o n t  j ’ai p u  su iv re  le  cycle, en  p lu s  du 
l iqu ide  a lb u m in e u x  l im p id e  qui  b a ig n e  l ’e m b ry o n ,  les  réserves  n u t r i t iv e s  son t  t rès

(1) Offert p a r  le C.N.R.S., m o n té  avec M. le P ro fe sseu r  d e  LARAMBEnGUE, réal isé  
p a r  no tre  techn icien  d u  p la s t iq u e  M. B a u d u .

(2) L’eau  de m er  p ro v ie n t  s u r to u t  d ’Arcachon, envoyée p a r  b o n b o n n es  grâce au 
soin du P e rso n n e l  de la  S ta t io n  b io log ique;  q u ’il en so it  ici remercié .

(3) R é a l i s é  p a r  M. R .  C o û t a n t  ( S a i n t e s ) .
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ab o n d an tes .  L’e m b ry o n  en est  a lo rs  re m p l i  j u s q u ’à  d e s  s tades  fo r t  avancés  de  son déve­
lo p p em e n t  : c’est  d a n s  le m ésen té ro n  q u ’il p e rs i s te  en  de rn ie r .  A to u s  les  s tades  de 
l ’ontogenèse,  le  v i te l lu s  se p résen te  sous  fo rm e  de g lo b u le s  de fa ib le  d iam è tre ,  e x trêm e­
m en t  de n se s  e t  r é fr in g en ts ,  r é p a r t i s  d a n s  tous  les  t i s su s .  Ils re n d e n t  l ’o b se rv a t io n  des 
p rocessus  in te rn es  qu as i  im poss ib le  su r  le v iv a n t  e t  m êm e s u r  les  e m b ry o n s  fixés, 
éclairc is ,  colorés ou non, p a r  su i te  de  la  d i ff rac tion  q u ’ils  p ro voquen t .  D’a u t r e  p a r t ,  ils 
d e v ie n n en t  t rè s  d u r s  sous l ’action des f ixateurs  c la ss iq u es  r e n d a n t  la  confec tion  des 
coupes t r è s  difficile, m êm e  ap rès  f ixation  spécia le  e t  im p ré g n a t io n  à la  ce l lu lo ïd ine .  Enfin, 
ils  son t  t r è s  ch rom oph i les ,  p re n a n t  f o r t e m e n t  l ’azo c a rm in ,  l ’o range  G, l ’h é m a lu n ,  etc.

P a r  su i te ,  p o u r  les  coupes h is to log iques ,  j ’ai u t i l i s é  d ifféren ts  f ix a teu rs  s u iv a n t  que 
l ’a n im a l  à inc lu re  co n ten a i t  ou non du  v ite llus .

L o r s q u ’il ne  co n te n a i t  pas  ou que  peu de v i te l lu s ,  le  B ouin  a q u e u x  et le B ouin  alcoo­
lique,  le fo rm o l  sa lé  sont  excellents  auss i  b ien  à f ro id  q u ’à chaud.  C ep en d an t  il  est 
nécessa ire ,  p o u r  conse rver  la fo rm e  de la  p ro to co n q u e ,  d ’em p lo y e r  des  f ix a teu rs  sans 
acide, le su b l im é  a lcoolique  donne  a lo rs  les m e i l le u r s  ré su l ta t s .  C’es t  à  ch au d  que  les 
f ixa teu rs  o n t  été le  p lu s  c o u ra m m e n t  u t i l isés ,  sa n s  a v o ir  recours  à aucune  anes thésie.  
L’eau de m er  que co n te n a i t  le godet é ta i t  abso rbée  à la  p ipe t te  de  m an iè re  à en  la isser  
j u s te  a ssez  p o u r  que  les l a rv e s  n ’a ie n t  p a s  l eu rs  m o u v e m e n ts  gênés. Le f ix a teu r  chauffé 
a u  b a in - m a r i e  é ta i t  a lo rs  b ru sq u e m e n t  versé dessus .  La f ixat ion ,  p re sq u e  in s tan tanée ,  
c o n se rv a i t  assez ex ac te m en t  la  fo rm e  de l ’a n im a l  v i v a n t  sans  r é t r a c t io n  t rop  grande. 
Dans le cas des e m b ry o n s  e t  la rv es  co n te n an t  encore  b eaucoup  de réserves  n u t r i t iv e s ,  les 
f ix a teu rs  c la ss iques  ne  conv ien n en t  pas ,  car  ces r é se rv es  d ev ie n n en t  t rè s  f r iab les ,  cas­
san tes  e t  e m p êch en t  la  confection  de bonnes  coupes q u ’elles déch iren t .  D ans  ce cas j ’ai 
ad ap té  la  m éth o d e  de F r a s e r  à des o rgan ism es m a r in s  : les em brjm ns ,  d é b a r ra s sé s  de 
la coquil le  ovigère, son t  t r a n s p o r té s  à la  p ipe t te  d a n s  u n e  so lu t ion  de l iq u id e  de  C arr ike r  
dans  de  l ’eau  de m er  où ils  s é jo u rn e n t  que lques  m in u te s .  Le f ix a teu r  e s t  le  l iq u id e  de 
Kahle  où l ’e au  d is t i l lée  est  rem placée  p a r  de l ’e au  de mer.  Il a été employé ,  se lon les 
besoins,  à f ro id  ou  à chaud.  Dans ces condit ions,  le s  coupes se fo n t  b eaucoup  mieux. 
La grosse  difficulté est  l’e x tra c t io n  des embry 'ons,  s u r to u t  lo r s q u ’ils  son t  j e u n e s  : la 
techn ique  im ag inée  p o u r  effectuer cette  o p é ra t io n  est  la  su iv an te  : les œ u fs  son t  aspirés 
p a r  u n e  p ipe t te  d o n t  le  d iam è tre  in te rn e  est i n fé r i e u r  à celui de la  coque de l ’œ uf,  mais 
s u p é r ie u r  à celui de  l ’e m b ry o n .  De cette  façon, la  coque  se d é fo rm e  et s’a llonge  sans 
que  ce d e rn ie r  soit  m a l t r a i té .  L’œ u f  est  m a in t e n u  à l ’en trée  de la  p ip e t t e ;  avec des 
m in u t ie s  on perce cette  coque e t  l ’on e x t r a i t  e n su i te  l ’e m b ry o n .  C ependan t ,  les t issus 
son t  d ’u n e  e x trêm e  f r a g i l i té  e t  b ien  souvent  l ’e m b ry o n  éclate. L eur  pe t i tesse  (100-300 p) 
e t  celle des œ u fs  (180 à 450 p  env iron )  r e n d en t  ces o p é ra t io n s  t rè s  dé l ica tes  e t  décevantes. 
Lorsque  la  véligère  a acqu is  ses yeux ,  la  coque de l ’œ u f  est  m o in s  r ig ide  e t  p lu s  facile 
à p e rce r ;  d ’a u t r e  p a r t ,  la  la rve  est  beaucoup  m o in s  f rag i le  : cette m éth o d e  d o n n e  m oins 
de d éche ts  q u e  p o u r  les s tades  an té r ieu rs .

P o u r  com p ren d re  et in te rp ré te r  les  p rocessus  on togén iques ,  il  a été nécessa ire  de 
c o n fec t io n n e r  des coupes sériées d ’em b ry o n s  à o r ie n ta t io n  connue. C’es t  la  m éth o d e  de 
C h a t to n  ( inclusion  m ix te  gélose-paraffine) qui  a  été  u t il isée.  Pa r fo is ,  l ’im p ré g n a t io n  à 
la  ce l lu lo ïd ine ,  lo rs  de  la  d é sh y d ra ta t io n ,  s’est  avérée  u t i le  m êm e lo rsq u e  la  m éth o d e  de 
F r a s e r  é ta i t  em ployée  p o u r  la  fixation.

P o u r  chaque  s tade,  des coupes de  5 p  d ’é p a is s eu r  ont  été effectuées d a n s  les trois  
p lan s  de  l ’espace a in s i  définis :

—  coupes lo n g i tu d in a le s  : p a ra l lè le s  a u  p la n  de sy m é tr ie  a p p a r e n t ;
—  coupes t r an s v e rsa le s  : p e rp en d icu la ire s  a u  pied de  l ’a n im a l  et  au  p lan  de sym é­

tr ie  a p p a r e n t ;
—  coupes f ro n ta le s  : pa ra l lè les  à la sole péd ieuse  de l ’an im a l.
Les c o lo ra t io n s  su iv a n te s  o n t  été em ployées  : Azan e t v a r ia n te  au  rouge  solide, 

p a r fo i s  le t r ic h ro m e  A zorub ine  S —  ja u n e  de m a r s  —  v e r t  solide, a ins i  que  la  t r ip le  colo­
ra t io n  de P r e n a n t  (v a r ia n te  Gabe) à la  t r io x y h é m a té in e  fe rr ique ,  et  s u r to u t  le  Feulgen 
suiv i  de  b leu de H e id en h a in  qui  est  la co lo ra t ion  de lo in  la  p lus  sa t is fa i san te .
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II. — O N T O G E N È S E  D ’Æ OLIDIELLA A L D E R I  (à 19-21° C)

lo CLIVAGE E T  GASTRULATION

La d esc r ip t ion  de la  pon te  a été donnée  p a r  a i l leu rs ,  avec le cycle vital 
(Tardy , 1969 a).

Les p ro cessu s  de clivage des œ u fs  r e sse m b le n t  é t ro i te m e n t  à ceux 
décr i ts  p o u r  d ’a u tre s  N u d ib ra n c h e s  : Casteel (1904), P e lsen eer  (1911), 
T h o m p so n  (1958 a). Il est à  n o te r  que  la forte  p ro p o r t io n  de ré se rves  n u t r i ­
tives p rovoque  u n e  d ifférence de taille très  im p o r ta n te  e n t re  m a c ro m è res  et 
m icrom ères .  Les p re m ie rs  clivages, à peu  p rès  sy n c h ro n e s  (1), o n t  lieu 
com m e su i t  : s tad e  2 : 3 h e u re s  ap rè s  la pon te ;  s tad e  4 : 7 h e u re s  ap rè s  la 
pon te ;  s tade  8 : 1 1  h e u re s .  On a b o u t i t  à une m o ru la  ty p iq u e  des Sp ira l ia  le 
deux ièm e jo u r .  P u is  les q u a t r e  m a c ro m è res  son t  reco u v e r ts  p e t i t  à  petit  
p a r  les m ic ro m ères  a b o u t is sa n t  p a r  des m o u v em en ts  d ’épibolie à  u n e  s te rro -  
b la s tu la  d ép o u rv u e  de b lastocœ le .  Ce s tade  est  a t te in t  env iro n  3 j o u r s  ap rès  
la ponte. L ’em b ry o n  a  to u t  d ’ab o rd  la fo rm e  d ’u n  p e t i t  d isq u e  d é p r im é  du 
côté de la zone  b la s to p o ra le  bordée  p a r  les m ic ro m ères  au  co u rs  de leu r  
m o u v em en t  d ’épibolie; ce tte  zone  est  large et peu p ro fo n d e .  P eu  à peu, 
l’em b ry o n  r e p re n d  u n e  fo rm e  p lu s  ou m o in s  sphérique , ta n d is  q u e  le b la s to ­
pore  se ré tréc i t  et s’a p p ro fo n d i t .

2o ÉVOLUTION I)E L ’EMBRYON 
JUSQU’A LA MISE EN PLACE DES ÉBAUCHES OCULAIRES

S to m o d e u m .  —  F in a le m e n t ,  vers le 5e jo u r ,  le b la s to p o re  se fe rm e  
com plè tem en t,  m a is  l’in v a g in a t io n  s tom odéale  ap p a ra î t  r a p id e m e n t  à peu 
p rès  au  m ê m e  en d ro i t  (6e jo u r ) .  Elle s’enfonce  en  d irec tion  de l’e n d o d e rm e  
d o n t  les m a c ro m è res  fo rm e n t  u n  m a ss if  cen tra l .  A 7 ou 8 jo u rs ,  se fo rm e 
l’in v ag ina tion  ra d u la i re  f lanquée  des p rem ie rs  é lém ents  m éso d e rm iq u es  
qu i d o n n e ro n t  la  m u s c u la tu re  du  bu lbe  buccal (fig. 2, A). L ’œ so p h ag e  est 
fo r te m e n t  cilié e t  a b o u t i t  dès le 8e j o u r  d an s  le m ésen té ron .

Vélum .  —  Il a p p a ra î t  sous fo rm e  d ’u n  renf lem ent a n n u la i r e  t ran sv e rsa l ,  
en av an t  ou au  n iveau  de la  bouche  où il es t  la rge  et sa i l lan t .  Il s’am in c i t  
s u r  les flancs e t  res te  in c o m p lè te m e n t  fe rm é  du  côté dorsa l.  L ’em b ry o n  
es t  a ins i  su perf ic ie l lem en t divisé en deu x  zones, a n té r ie u re  et pos té r ieu re ,  
cette  de rn iè re  n e t te m e n t  p lu s  vo lum ineuse .  P eu  à  peu, le v é lum  te n d ra  à  se 
re fe rm er,  d é l im i ta n t  a in s i  u n e  a ire  s inc ip ita le  n e t tem en t  p lu s  re s t re in te  
que  d an s  les s tades  p ré c é d e n ts  (co m p are r  A e t  B  avec C, D, E, F, fig. 1).

(1) Avec cep en d an t  u n e  légère  avance  p o u r  les p re m ie rs  œ u fs  pondus.
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Pied .  —  Il es t  r é d u i t  m a is  se développe r a p id e m e n t  et ve rs  le 8e jo u r ,  il 
est d é jà  cilié; il fo rm e une saillie v e n t ra le  b ien  visible en a r r iè re  du  vélum 
(fig. 1).

G lan de  coquillière , m anteau e t b ou rre le t  palléal.  —  D o rsa le m e n t  et vers 
l ’a rr iè re ,  légè rem en t  à  gauche, a p p a ra î t  vers  le 5e-6e j o u r  u n e  invag ina tion  
qu i s ’en fonce  vers  la  gauche. Elle es t  tap issée  de g ran d es  cellu les claires 
allongées : c’est  la  g lande  coquillière, bo rd ée  en  su rface , d ’u n  bourre le t  
an n u la ire ,  le b o u r re le t  palléal (fig. 1; 2, D).  L ’invag ina tion , p ro fo n d e  et
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—  M orphologie  ex te rn e  de j e u n e s  v é ligè res  de  7 j o u r s  (A et B),  de 8 jo u rs  
D, E, F ) .  Ta i l le  280-300 p,; l a  c i l ia tu re  n ’a p a s  été représen tée .
A,  vue v e n t r a le ;  B, vue  p a r  le  côté d r o i t ;  C, v u e  d o r sa le ;  D, vue  de face; 

v u e  p a r  le  côté d r o i t ;  F,  vue  p o s té ro -v en t ra le .  
c. a, cellules a n a le s ;  g. c, g lande  co q u i l l iè re ;  i. c, in v ag in a t io n  céréb ro ïd e ;  p, p ied;  

s to m o d eu m ;  v, vélum.

é tro i te  au  début, va  s’a p la t i r  et s’é la rg ir  r a p id e m e n t ,  les cellu les d u  b o u r ­
re le t  pa lléa l m ig r a n t  vers l ’avan t,  e n t r a în a n t  les cellules de la g lande 
coqu ill iè re  qu i s’é te n d e n t  à la su rface  de la m a sse  viscérale  p o u r  fo rm er  le 
m a n te a u  (fig. 3 et 4). E n  m êm e tem ps, les cellu les b o rd a n te s  sécrè ten t  la 
p ro to c o n q u e  qu i c ro ît  avec leu r  dép lacem en t.  E n  form e de  s im ple  calo tte  au 
début, elle a l ’a sp ec t  d ’une  coupe ve rs  le 10e jo u r .
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O percule .  —  Il es t  t r è s  difficile à  d is t inguer ,  s u r to u t  au  début, chez 
l ’em b ry o n  v ivan t .  P a r  contre , il es t  to u jo u r s  t rè s  n e t  su r  coupe dès le 
8e j o u r  (da te  a p p ro x im a tiv e  de son ap p a r i t io n ) ,  c o n t r a i r e m e n t  à  la p ro to ­
conque. Il p r e n d  en  effet fo r te m e n t  l’azocarm in  lors  des co lo ra t ions  à l’azan.

Cellules anales. —  Les cellules ana les  se r e p è re n t  a isé m e n t  s u r  coupe 
dès le 6e jo u r ,  g râce  à  leu r  affinité  t inc to r ia le  : elles son t  p a rm i  les p re-

E

Fig. 2. —  A,  coupe p a ra l lè le  au  p ied d ’u n  e m b ry o n  de 7 j o u r s  (la d ro i te  et  la  g auche  sont 
in v ersées ) ;  B, coupe  p a s sa n t  p a r  l ’axe d ’une  p ro to n ép h r id ie  d ’u n  e m b ry o n  de 14- 
15 j o u r s ;  C, d é ta i l  d e  cette  p ro to n é p h r id ie ;  D, i n v ag in a t io n  co q u il l iè re  d ’un  e m bryon  
de 6 j o u r s  en  coupe f ro n ta le  (l’in v ag in a t io n  est  d ir igée  ve rs  la gauche  de l ’e m b ry o n )  ; 
E, coupe p a r a s a g i t t a le  d ’un  e m b ry o n  de 7 jo u rs .  Les coupes A e t  E  m o n t r e n t  l ’in v a ­
g ina t ion  re sp o n sa b le  de la  f o rm a t io n  des ganglions buccaux  (i.  b ) .

b. p, b o u r re le t  p a l l é a l ;  c. a, cel lu les  a n a le s ;  ép, é p i th é l iu m ;  h, h ém ocœ le ;  i. b, 
in i t ia le s  des gan g lio n s  b u c ca u x ;  i. p,  in i t ia le s  des gang lions  p é d ie u x ;  n,  p ro to ­
n é p h r id ie ;  o, o to l i th e ;  op,  ope rcu le ;  p,  p i e d ;  st, s ta to cy s te ;  sto,  s to m o d e u m ;  v, v é lu m ;  
v. p, vés icu le  pu lsa t i le .

m ière s  à ré so rb e r  leu r  v ite llus  et se co lo ren t  en  bleu p a r  la te c h n iq u e  de 
l’azan. In  vivo, elles ne  se ro n t  visibles que  vers  le 7° ou le 8e jo u r .  E lles fon t  
saillie, lég è rem en t  à droite , en  a r r iè re  du  pied. L o rsq u e  les réserves  n u t r i ­
tives son t  co lorées  (le g é n i te u r  a y a n t  avalé, p a r  exemple, des D y a d u m e n e  
c inc ta ), les cellules an a le s  se te in te n t  en  b ru n ,  fac i l i tan t  g ra n d e m e n t  leu r  
repé rage  s u r  le v ivan t .  L e u r  pos it ion  est  im p o r ta n te  ca r  elle in d iq u e  la  p lace 
où s ’o u v r i ra  l’a n u s  (fig. 1; 2, A;  3, A).

ANN. SCI. NATURELLES, ZOOL., 12e S., T. XII, 1970. 21
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M ésentéron.  —  P o u r  le m om en t,  il est im poss ib le  de  d is t inguer  estomac, 
ébauches  des g landes  d igestives d ro i te  et gauche . Le m ése n té ro n  est  form é 
d ’én o rm es  cellules bou rrées  de  réserves ;  elles ne  la is sen t  pas  le m o in d re  
espace  lib re  et leu r  con to u r  est le p lu s  souven t  invisible.

Intestin.  —  Il est visible s u r  coupes dès le 1" j o u r  et sem ble se fo rm er  
à  p a r t i r  de l’e n d o d e rm e  don t les cellules se m u l t ip l ie n t  ju s te  a u -d essu s  des 
cellules anales, dé l im itan t  a ins i  peu  à peu  le tube in te s t ina l .  Il es t  très 
c o u r t  et descend  du  m ésen té ro n  d ’où il p a r t  v e n tra le m e n t ,  légèrem ent à 
d ro i te  : la to rs ion  est encore  à  pe ine  e squ issée  (fig. 3, d ) .  Son ex trém ité  
d is ta le  es t  accolée aux  cellules ana les .  On d is t in g u e  u n e  lu m iè re  la rge  en 
h a u t ,  très é tro ite  en bas de l’in te s t in .  Les cellules q u i  le c o n s t i tu e n t  sont 
d ’assez g ran d e  taille, encore ga rn ies  de rése rves  n u tr i t iv e s  qui se ré so rb en t

100p

D

Fig. 3. —  .4, coupe p a ra sa g i t t a le  d u  côté d ro i t  d ’un  e m b ry o n  de 8 jo u r s ,  m o n t r a n t  l’ab o u ­
ch em en t  encore v en tra l  de l ’in te s t in  et du m ése n té ro n ;  B, coupe p a r a sa g i t t a le  du  côté 
d r o i t  d ’u n  e m b ry o n  de 9 jo u rs ,  m o n t r a n t  l ’ab o u ch e m e n t  de l ’in te s t in  et du  m ésen téron ,  
d evenu  do rsa l  ap rès  torsion .

h .p ,  b o u r re le t  p a l l é a l ;  c. a, ce l lu les  a n a le s ;  i, i n te s t in ;  i. g. pn. D  +  s, in i t ia le s  des 
gang lions  pa r ié ta l  d ro i t  et s u p r a - in te s t i n a l ;  m ,  m és e n té ro n ;  p, p ied ;  r .2 ,  r e in  secon­
d a i r e ;  r. a, r e in  d ’a c c u m u la t io n ;  v, v é lu m ;  u. p, vésicule pu lsa t i le .

assez vite. L ’a n u s  se perce  peu  après .  B ru sq u e m e n t ,  vers  le ÍP-IO* jo u r ,  un 
ch a n g e m e n t  im p o r ta n t  in te rv ie n t  d a n s  la pos it ion  de l ’in te s t in  : ce de rn ie r  
s’es t  en effet c o n s id é rab lem en t  a llongé et il es t  a p p ro x im a t iv e m e n t  isodia- 
m é tr iq u e  tou t  au  long de son  p a rc o u rs .  Sa jo n c t io n  avec le m ésen té ro n  n ’est 
p lu s  la té ro -ven tra le  m a is  la té ro -d o rsa le  (fig. 3, B). C’est p a r  ce phénom ène  
que  se m an ife s te  le p lu s  n e t te m e n t  la p h a s e  rap id e  de la to rs ion  don t  l’a m ­
plitude , ici, a t te in t  p rès  de son m a x im u m  (170° env iron) .  Ce m o u v em en t  
n ’es t  pas  explicable p a r  la r é t r a c t io n  des m usc les  la rva ires  qu i on t d é jà  à 
peu p rès  leu r  position  définitive. D ’a u t r e  par t ,  la  r ichesse  en v ite l lus  doit
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avo ir  te n d a n c e  à f re in e r  m éc a n iq u e m en t  ce m o u v em en t .  Il eu t  été séd u isan t  
d ’a d m e t t r e  q u e  l’aspect u l té r ie u r  de l’in te s t in  é ta i t  d û  à  u n e  ra p id e  ind iv i­
d u a l isa t io n  à  p a r t i r  des cellules du m é se n té ro n  a b o u t i s s a n t  à u n e  p seudo­
torsion, réa l isée  d ’emblée com m e u n e  rém in iscence  d e  ca ra c tè re s  acqu is  p a r  
d ’h y p o th é t iq u e s  ancêtres ,  m a is  l ’a spec t  de l’in te s t in  a v a n t  et ap rè s  le 
9U-10° jo u r  ne  laisse que  peu de ch an ces  q u ’il en so it  a insi .  N ous verrons  
que, p a r  la suite , il y  a u ra  une a u g m e n ta t io n  de la to rs ion  p a r  c ro issance  
d ifférentie lle  des tissus.

Statocystes.  —  L e u r  ap p a r i t io n  est  précoce  e t  si b ru s q u e  q u ’il ne 
sem ble  pas  y  avoir  invag in a t io n ;  c’est  c e p e n d a n t  de  ce m o u v e m e n t  q u ’ils 
p ro cèd en t  a in s i  q u e  le m o n t r e n t  des coupes  p ra t iq u é e s  vers  le 6'' jo u r .  L ’oto- 
l ithe  est  sécré té  p a r  u n e  des cellules de cet o rg an e  sensorie l  qui ap p a ra î t  
a v a n t  tou t gan g l io n  n e rv eu x  organ isé  (üg. 2, A ).  Chez l’em b ry o n  vivant, ils 
ne se ro n t  v is ib les  que b eaucoup  p lus  ta rd ,  lo rsq u e  les ré se rves  nu tr i t ives ,  
e x t rê m e m e n t  ab o n d a n te s  e t  rép a r t ie s  en  g o u tte le t te s  de taille variable 
d a n s  tou tes  les cellules, a u ro n t  d isp a ru  de la région pédieuse.

Vésicules pu lsá tiles  (fig. 2, E; 3, A ; 6, A ; 7, A et B). —  Il existe  chez la 
véligère d e u x  vésicules  q u e  je  qualifie  de  « pu lsá t i le s  », ca r  elles so n t  s ituées 
d a n s  la  zone où, p réc isém ent,  l’on p e u t  observer s u r  le v iv an t  des b a t te ­
m e n ts  assez len ts  et rég u l ie rs  chez la je u n e  véligère d o n t  les yeux  ne sont 
pas  encore  a p p a re n ts .  L o rs  de  rév e rs io n  du  m a n te a u ,  ces b a t te m e n ts  devien­
n e n t  sp o rad iq u es ,  sans  r y th m e  m a rq u é .  Je  n ’ai j a m a is  p u  c e p e n d a n t  d é te r ­
m in e r  avec c e r t i tu d e  su r  le v ivan t  si elles é ta ie n t  rée l lem en t  re sponsab les  
des  p u lsa t io n s  ou  si elles les sub issa ien t  : cependan t ,  je  n ’ai j a m a is  pu  
déceler  de c œ u r  la rv a ire  im pa ir ,  an a logue  à celui que  l’on  re n c o n tre  chez 
les P ro so b ra n c h e s .  Or, ces b a t te m e n ts  se p ro d u ise n t  d a n s  la  rég ion  nucale , 
la té ro -d o rsa lem en t ,  où a u c u n e  a u t re  d ifférenciation  coo rd o n n ée  n e  semble 
exister, en d eh o rs  de ces deux  vésicules. Celle de  dro ite  a p p a r a î t  p lu s  tôt 
que  celle de  g auche  et elle est p lu s  vo lum ineuse . Elle es t  d é jà  b ien  déve­
loppée chez la  véligère de 8 jo u r s  où elle fa i t  parfo is  en  p a r t ie  saillie vers  
l’ex té r ieu r ,  en a r r iè re  du  vélum, d u  côté dro it ,  a lo rs  q u e  la g au ch e  n ’a p p a ­
r a î t  pas  encore. C ependant,  d an s  ce r ta in s  cas il semble que  ce soit l ’inverse, 
la g au ch e  a p p a ra i s s a n t  la p rem iè re .  S u r  coupe, au fo r t  g ross issem ent,  ce 
son t  de vas te s  cavités su b -sp h é r iq u es  à l’in té r ie u r  desque lles  on d is t ingue  
un  gros n o y a u  ex cen tré  avec fo r t  nucléole, e n to u ré  d ’u n e  m asse  de cy to ­
p lasm e  d ’où p a r t e n t  d a n s  tou tes  les d irec tions  des p o n ts  cy to p la sm iq u es  la 
r e l ia n t  à la p a ro i  tapissée e x té r ie u re m e n t  de que lques  cellu les p lus  petites, 
de type  co n jo n c t i f .  La  vésicu le  g auche  est  ana logue d ’aspect.  Ces vésicules 
se fo rm e n t  sé p a ré m e n t  à p a r t i r  de deu x  ébauches  très é lo ignées l ’une  de 
l’a u t re .  Au débu t,  elles co n t ien n en t  des globules vite llins assez vite résorbés. 
E lles p ré s e n te n t  une  s t r u c tu r e  qu i rappe lle  de façon assez m a rq u é e  les 
o rganes  e x c ré te u rs  n u c a u x  des P ro so b ra n c h e s  observés et re p ré sen té s  p a r
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Fioron i ,  m a is  ici ces vésicules, b ien  que  p a r t ie l le m e n t  ec toderm iques ,  s’en­
foncen t  sous l ’é p i th é l iu m  q u i  les reco u v re  a lo rs  q u ’elles fo n t  saillie à l’exté­
r ie u r  chez les P ro so b ran ch es .  L e u r  rôle est é n ig m a t iq u e  chez les Æ o lid iens  : 
a u c u n e  techn ique  de révé la tion  de  la fonc tion  excré tr ice  n ’a  été positive. 
Je  pense  q u ’il s’agit p lu tô t  d ’o rg an e  à fonc tion  de ré g u la t io n  osm otique .

Appareils  e x cré teu rs .—  Chez u n e  seule véligère, e t  du  côté d ro it  u n iq u e ­
m en t,  j ’ai pu voir d an s  sa p re s q u e  to ta li té  u n  o rg an e  la rv a ire  (fig. 2, B 
e t  C) qu i est une  p ro to n é p h r id ie  sem blab le  à celle des P u lm o n é s  p a r  sa 
fo rm e  : il y  a, f a is a n t  saillie à la  su rface  du  tég u m en t ,  u n e  grosse cellule 
c reusée  d ’une cavité q u i  se p ro longe  vers  l ’in té r ie u r  p a r  u n  long  canal

F i g . 4 .

Coupe p a r a sa g i t t a le  du  côté gauche 
d ’u n  e m b ry o n  de 10 jo u r s  m o n ­
t r a n t  le t r ia n g le  de Lacaze-Du- 
th ie rs ,  a lo rs  que  le ganglion  céré­
b ro -p leu ra l  n ’est  pas  encore  in d i ­
v idualisé .

b. p ,  b o u r re le t  pa lléa l  c.c.p, 
connec ti f  cérébro-péd ieux  ; c.pl.p, 
connec ti f  p leu ro -péd ieux  ; i. i, in v a ­
g ina t ion  in t r a v é la i r e  ; m,  m ésen té ­
ro n ;  V,  vélum.

in t race l lu la ire  au  b o u t  duq u e l  se t ro u v e  u n e  pe t i te  cellule a r ro n d ie .  Cette 
d e rn iè re  es t  libre de to u te  adhérence ,  com m e le canal in trace l lu la ire  dans  
une  cavité hém ocœ lienne  assez vas te  du  côté dro it .  L a  position  de  cet o rgane  
est  t o u t  à fait  an a logue  à celle où l’on t rouve  les re in s  la rv a i re s  des 
Pu lm onés .

S ’agit-il d’u n e  rém in iscen ce  excep tionne lle  ou bien, d an s  tous  les au tre s  
cas, cet o rgane  m ’a-t-il é chappé  ? B ien que  d a n s  ce r ta in s  cas j ’ai p u  relever 
des fo rm a tio n s  qu i p o u r r a ie n t  lui ê tre  hom ologables, cette  deux ièm e  éven­
tu a l i té  n ’a r ien  d ’im possib le , c a r  il f a u t  p o u r  to u te  c e r t i tu d e  que  la coupe 
passe  p a r  l’axe du  tu b e  in t ra c e l lu la i re  : les p la n s  de coupe u ti l isés  ne 
ré p o n d e n t  pas à ce tte  nécessité , e t  à l’observa tion  de cet o rg an e  il es t  bien 
év iden t  q u ’il est i l luso ire  de p ré te n d re  le re c o n n a î t r e  avec ce r t i tu d e  en  coupe 
t r an sv e rsa le  ou ob lique  t a n t  il es t  peu  développé.

Il f a u t  sou ligner  que  Vig'uier (1898) a déc r i t  e t  f iguré chez la véligère de 
T hethys  fimbriata ( — F im bria  f im bria ) ,  du  côté d ro i t  et d an s  une  position
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iden tique , u n  o rgane  tu b u la i re  p lu r ice l lu la ire  q u ’i l  a ss im ile  à u n  organe  
ex c ré teu r .  Cet a u te u r  pense  q u ’il s’agit  d ’u n  dér ivé  d u  b o u r re le t  palléal, 
m a is  é ta n t  d o n n é  q u ’il ne p récise  pas  si c ’est  d ’a p rè s  l’observa tion  de coupes 
h is to log iques ,  d ’ind iv idus  v ivan ts  ou fixés e t  co lo rés  in toto  q u ’il se fonde 
p o u r  én o n ce r  cette  opinion, on p e u t  su p p o se r  q u ’il y  a  p e u t -ê t re  là  une  m a u ­
vaise  in te rp ré ta t io n .

E n  effet, d a n s  les deux  d e rn ie rs  cas, l ’o bse rva tion  m ic ro sco p iq u e  su p ­
p r im a n t  to u te  n o tion  de p ro fo n d eu r ,  il es t  t rè s  p lausib le ,  é ta n t  donné  la 
t rè s  faible d is tan ce  qu i sépare  le m a n te a u  de la  n u q u e ,  que  la position  de 
cet o rg an e  a i t  été  l’ob je t d ’u n e  telle m éprise .

Il exis te  ég a lem en t  deux  grosses cellules d a n s  l’é p i th é l iu m  nucal, 
à  d ro i te  e t  à  gauche, qu i co n t ie n n e n t  des  con cré t io n s  com m e on en  ren co n tre  
chez des véligères  de P ro so b ran ch es .  Ce son t  p ro b a b le m e n t  des re in s  d ’accu­
m u la t io n  d o n t  la  taille et le con ten u  s’a c c ro î t ro n t  avec l’âge de ce tte  larve 
(fig. 3, f i).

Enfin, u n  re in  la rv a ire  im pa ir ,  ec toderm ique , es t  s i tué  ju s te  au -dessus  
des cellu les  an a le s  et en  av a n t  d ’elles : c’est le « re in  seconda ire  », consti tué  
de q u e lq u e s  g ran d es  cellules a lvéolaires, à  n o y au  basa i  d ’assez g rande  
taille, p o u rv u  d ’u n  gros nucléole. Il se d ifférencie dès le 8° j o u r  (fig. 3, f i).

L ’ébauche  d u  re in  défin itif  es t  u n  pe t i t  m a ss i f  v ra isem b lab lem en t  
m éso d e rm iq u e ,  s itué au -dessus  de l ’in te s t in  te rm in a l ,  sous l’ectoderm e, 
a u -d essu s  d u  re in  secondaire .

M uscles rétracteurs  larvaires.  —  Ils se d iffé renc ien t  ta rd iv em en t ,  vers 
le 8e jo u r .  Ils son t  r a t ta c h é s  d ’emblée à  g auche  du so m m e t  de la  m asse  
v iscéra le  e t  se su bd iv isen t  d a n s  la  m asse  cépha lo -péd ieuse  où ils p én è tren t  
o b l iq u e m e n t  de g auche  à  d ro ite .  Les fibres son t  grêles et re n fe rm e n t ,  dans  
d ’é n o rm e s  vacuoles, d ’im p o r ta n te s  ré serves  v ite llines q u i  leu r  d o n n e n t  un 
asp ec t  tu b u la i re  et lo ca lem en t renflé.

Ces rése rves  ne d is p a ra î t ro n t  que  très  len tem en t.

T ache v io le t te  (fig. 5, A, B  e t  C). —  U ne tache  p igm en ta ire ,  v io let foncé, 
en fo rm e  de  v irgule , se dessine  vers  le 8°-9" j o u r  en a r r iè re  de l’œil droit,  
s u r  le d e ssu s  de  la n u q u e  et le long  du f lanc  d ro it ;  elle es t  c o n s ta n te  bien 
que  d ’im p o r ta n c e  var iab le  d a n s  nos é levages et ne d i s p a ra î t r a  que  peu 
à  peu, lo n g te m p s  ap rè s  la m é ta m o rp h o se  (fig. 12). Cette tache  est  c a ra c ­
té r is t iq u e  de  l’espèce, elle n ’est  pas  d isso u te  (sau f  a u  to u t  d éb u t  de son 
a p p a r i t io n )  p a r  les t r a i te m e n ts  h is to log iques  et s’est avérée très  p ra t iq u e  
p a r  sa  d is sy m é tr ie  p o u r  o r ie n te r  les coupes.

Ganglions cérébro-p leuraux.  —  Vers le 6C-7C jo u r  ap p a ra is sen t ,  dans  
l ’a i re  in t ra v é la i re  épithélia le , deux  zones de p ro l i fé ra t io n  sy m é tr iq u es  p a r  
r a p p o r t  au  p la n  sag itta l  (fig. 1, D). L a  m u lt ip l ica t io n  ce l lu la ire  y  est  in tense  
e t  c o n d u i t  à  deu x  épa iss issem en ts  qu i s ’in v ag in en t  r a p id e m e n t  vers  les côtés 
e t  l’a r r iè re  de  la véligère. Ces in v ag in a t io n s  s ’ap p ro fo n d is se n t  et se b ilobent
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progress ivem ent.  C hacun  des lobes s’enfonce, l’u n  ve rs  le bas, l’a u t r e  vers 
le h a u t  d an s  le m êm e p la n  (fig. 4). Le p re m ie r  est à  l’o rig ine  de la partie  
cérébroïde, le second de la p a r t ie  p leu ra le  d u  gang lion  cé réb ro -p leu ra l  qui 
va  se fo rm er  d ’emblée de ch aq u e  côté : des  cellules se d é ta c h e n t  en  effet 
de l’assise ec toderm ique  p lus  épaisse  et p lu r i-s tra t if iée  du  fo n d  des lobes

D

E

Fig. 5. — Véliconcha de 10-17 jo u r s  vue de dos  ( A ) ,  de profil (I I) ;  C, véligère  de  14-15 jo u rs  
(la c i l ia tu re  n ’a pas  été r e p ré sen tée  s u r  ce dessin).  R e m a rq u e r  les v a r ia t io n s  de la 
régress ion  du  vé lu m  (.4 e t  D), e t  l ’aspect  e n  C provoqué  p a r  la  r é t ra c t io n  de la  véligère 
d a n s  la protoconque ,  re le v a n t  celle-ci à d ro i te  p a r  su i te  de l ’acc ro is sem en t  du  bourre le t  
pa lléal .  N oter  le d év e lo p p em en t  du  p ro p o d iu m ,  la  tache  v io le t te  e t  la  fo r te  c il ia tu re  
de  la cavité p a l léa le  à d ro i te  ( A ) .  D, o p e rcu le ;  E, F, aspect  des p rem iè re s  d e n ts  radu -  
la ires  (stade l im ap o n t io ïd e ) .

b, orifice b u c ca l ;  b .v ,  b o u r re le t  v é la i re ;  c, fo r te  c i l ia tu re  de la cav ité  p a l léa le ;
c. a, cellules a n a l e s ;  pr,  p r o p o d iu m ;  st ,  s ta to c y s te ;  t. v, tache  v io le t te ;  y, yeux.
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invaginés e t  m ig ren t  sous ¡’ép i th é l iu m ;  elles fu s io n n e n t  en  u n  a m a s  aux 
c o n to u rs  p r im i t iv e m e n t  très m al définis, éb auche  du ganglion  cé réb ro ­
p leu ra l  de ch aq u e  côté.

Ganglions buccaux. —  ils n a is se n t  à  peu  p rè s  s im u l ta n é m e n t  aux 
ganglions céréb ro -p leu raux , à p a r t i r  de deu x  p ro fo n d es  invag ina tions  
s i tuées  de c h a q u e  côté du  s to m o d eu m  (fig. 2, A et E ).  L ’ép ith é l iu m  du  fond 
de  ch a c u n e  de ces invag ina tions  pro lifère .  Des cellules et a m a s  de cellules 
s’en dé tach en t ,  m ig re n t  et f la n q u e n t  le s to m o d e u m  en a r r iè re  de la zone 
où se fo rm e  le bulbe rad u la ire .  Ils von t  ê tre  reco u v er ts  p a r  des é lém ents  
m éso d e rm iq u es  qu i son t à l ’o rig ine  de la  fu tu re  m u s c u la tu re  de cet organe, 
si b ien  q u ’à des stades u l té r ie u rs  il es t  im poss ib le  de d is t in g u e r  ce qui 
d o n n e ra  les  m uscles  de ce qu i fo rm e ra  les gang lions  : c ’est  a insi que  la 
m a jo r i té  des  a u te u rs  concluent, en voy an t  se d ifférencier  les b u ccau x  ju s te  
en dessous  de l’ép ith é l iu m  stom odéa l  q u i  est a lors  en p ro l i fé ra t io n  in tense, 
que  ces gang lions  se fo rm e n t  p a r  « d é la m in a t io n  de cet é p i th é l iu m  », 
l’épais  m a n c h o n  m u scu la ire  qu i en to u re  alors  le s to m o d eu m  re n d  en effet 
im p en sab le  q u ’il pu isse  en ê tre  a u t re m e n t ,  ce qu i est v ra isem b lab lem en t  
e rroné .

Ganglions péd ieu x  (fig. 2, A e t  E).  —  Ils se d ess in en t  eux aussi à  peu 
p rès  en  m ê m e  tem p s  que  les p récéd en ts ;  ils p ro cèd en t  de la p ro l i fé ra t io n  
des cellu les ec toderin iques  des  flancs et de la sole de l ’éb auche  pédieuse, 
p a r  m ig ra t io n  et d é lam ina tion .

Les s ta tocystes  s’a p p u ie n t  m a in te n a n t  en  av a n t  et vers  l’e x té r ieu r  su r  
les p leu rau x ,  ve rs  l’in té r ie u r  et en  a r r iè re  su r  les pédieux. V ers  le 8e jo u r ,  
on  n e  d is t in g u e  pas  de d ifférenciation  en  co r tex  e t  m édulla ,  d a n s  a u c u n  des 
gang lions  nerv eu x ;  d ’a u t re  p a r t ,  leu rs  co n to u rs  son t ind is t inc ts .

C o m m issu res , connectif  s e t  p la q u e  sincipitale.  —  Dès le 7P jo u r ,  on 
p e u t  d isc e rn e r  des l ia isons  q u i  s ’é tab l is sen t  en tre  ces ébauches,  e sq u issan t  
les fu tu r s  com m issu re s  et connec tifs .  E n t re  les deux  invag in a t io n s  in tra -  
vélaires, se fo rm e peu à peu  la c o m m issu re  cérébroïde, m a is  d a n s  le p lan  
sag it ta l  elle ne se s é p a re ra  p a s  co m p lè tem en t  de l’ec toderm e où que lques  
g ra n d e s  cellules à faible N / P  fo rm e n t  un  organe  la rvaire ,  sensorie l  et 
im pa ir ,  le gang lion  apical. Les te rm in a iso n s  nerveuses  de ces cellules a b o u ­
t issen t  à  la  su rface  de l’ec toderm e, fo rm a n t  la p laque  s inc ip ita le  (fig. 7, B). 
Celle-ci p e rs is te ra ,  avec le gang lion  apical, j u s q u ’à la m é tam o rp h o se .

E bauches oculaires. —  L ’in v ag in a t io n  in trav é la ire  qu i se développe 
vers  le h a u t  p rovoque  a u -d essu s  du cé réb ro -p leu ra l  e t  su r  son flanc, p a r  
m o u v e m e n t  différentiel et d é lam in a t io n ,  l’éb auche  de l ’œil. Au début, c ’est 
u n  m a ss if  d a n s  lequel a p p a ra î t  r a p id e m e n t  une m asse  g lobuleuse  et 
ré f r in g en te ,  l ’ébauche du  c r is ta l l in .  A u cu n e  des cellules qu i l ’e n to u re n t  ne 
p ré se n te  encore  de p igm en ta t io n .
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>  ÉVOLUTION DE LA VÉLIGÈRE 
JUSQU’A L ’ÉVERSION COMPLÈTE DU BOURRELET PALLÉAL

Ganglions céphalo-pédieux.  —  V ers  le 10°- lIe jo u r ,  on  d is tingue, dans  
les ganglions cé ré b ro -p leu ra u x  et d an s  les péd ieux , co r tex  e t  neuropilèm e, 
m a is  le co n to u r  de ces d ivers  cen tres  n e rv e u x  est  enco re  m al  délimité.

S u r  les coupes p a ra sa g i t ta le s  on t p e u t  voir le t r ian g le  de Lacaze- 
D u th ie rs  très r é d u i t  (fig. 4; 8, A ) .  E n  effet, b ien  q u ’il n ’y  a i t  pas  à p ro p re ­
m en t  p a r le r  de connec tif  cé réb ro -p leu ra l  p a r  su ite  de la  fu s ion  de ces 
ganglions dès le u r  fo rm atio n ,  il existe u n e  pe ti te  lu m iè re  t r ia n g u la i r e  en tre  
les connectifs  p leu ro -p éd ieu x  e t cérébro-péd ieux . Le p re m ie r  passe  ju s te  
en a v a n t  du  s ta tocyste .

E n  m êm e tem ps, les invag in a t io n s  in trav é la ires  su b is se n t  une  co n s tr ic ­
tion to u t  en s ’ap p ro fo n d is sa n t .  La  lu m iè re  devien t peu  à  p e u  inex is tan te .  
Les p a ro is  de l’in v ag in a t io n  co n t ien n en t  des cellules de fo r t  N /P ,  à noyau  
de g ra n d e  taille, c la ir  e t  nucléo le  b ien  a p p a re n t .

Les ganglions buccaux ,  eux, on t d ’em blée leu r  posi t ion  définitive. Ils 
ne son t  pas  encore  b ien  différenciés et, p a r  conséquen t,  d ifficiles à localiser 
ca r  ils son t  in t im e m e n t  accolés a u x  é lém en ts  q u i  p ro l i fè re n t  p o u r  d o n n e r  
le bu lbe  buccal.

Les yeux  o n t  m a in te n a n t  u n  c r is ta l l in  et se p ig m en ten t .  Le ganglion 
op tique  n ’est  p a s  encore  d iscernab le  avec ce r t i tude , il ne  le se ra  que  vers 
le 14e jo u r ,  ju s te  en a r r iè re  de l ’œil, com m e u n  pe t i t  m ass if  n e t te m e n t  p lus  
ré d u i t  que  ce de rn ie r ,  i l  es t  p ro d u i t  p a r  la m ig ra t io n  de q u e lq u es  cellules 
de l ’in vag ina tion  in trav é la ire .

Du 12e au  15e jo u r ,  les c o n to u rs  des d ivers  ganglions s ’a ff irm en t,  car 
des é lém en ts  c o n jo n c t i f s  les enve loppen t  peu  à  peu, f o r m a n t  une  véritab le  
capsu le  a u to u r  de c h a c u n  d ’eux  et u n e  gaine  a u to u r  de c h a q u e  nerf .

De toute  p a r t ,  à p a r t i r  de l’ép ith é l iu m  d u  pied, de t r è s  n o m b re u x  néo- 
neu ro b la s te s  m ig re n t  vers les pédieux, ta n d is  que  de ch aq u e  côté de l’orifice 
buccal, u n  peu au-dessous , u n e  in tense  p ro l i fé ra t io n  ce llu la ire  à l’in té r ie u r  
du té g u m e n t  dess ine  u n  m a ss if  sa i l lan t  d an s  la  cavité  p éd ieuse  (15e- l 6 e jo u r )  : 
ce son t  les p rém ices  à la fo rm a t io n  des p a lpes  e t  à  leu r  in n e rv a t io n .  Les 
é lém ents  les p lu s  in te rn e s  de ce m a ss if  te n d e n t  à se r a p p ro c h e r  des g a n ­
glions cé réb ro -p leu raux .

C om m issu re  v iscérale  (fig. 6, A ; 7; 8 e t  11). —  C o n tra i re m e n t  à ce 
que  l’on consta te  chez l ’adulte ,  il existe chez la véligère u n e  co m m issu re  
viscérale  bien d is t in c te  avec des ren f lem en ts  gang lionna ires .  Les p rem ie rs  
indices de sa fo rm a t io n  so n t  d isce rnab les  dès le 8e jo u r ,  sous fo rm e  de 
p ro lifé ra t ions  e c to d e rm iq u e s  q u i  a p p a ra i s s e n t  en p lu s ieu rs  p o in ts  : c ’est 
l’ébauche  des d ivers  g ang lions  q u i  y  so n t  rép a r t is .  L eu r  fo rm a t io n  ré su l te  
de p rocessus  id e n t iq u e s ;  p ro l i fé ra t io n ,  m ig ra t io n ,  d é lam ina tion .  A droite,
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su r  le flanc, u n  peu  au -dessus  d u  gang lion  buccal,  une  m asse  d o n n e ra  un  
gang lion  ass im ilab le  au  p a r ié ta l  et, au -d essu s  de lu i,  un  a u t re  gang lion  qui 
res te  lié à l ’ec toderm e ju s te  en a r r iè re  de la tache  v io le tte  et de la  vésicule  
pu lsa t i le  de droite . Il rep ré se n te  le gang lion  su p ra - in te s t in a l .  Le  ganglion 
v iscéra l n a î t  légè rem en t à  g auche  de l’a n u s  e t  d u  r e in  secondaire , a u  n iveau  
de  la  jo n c t io n  p o s té r ieu re  de la  m a sse  viscéra le  e t  du  p ied ; il en  est  de 
m êm e p o u r  l’in f ra - in te s t in a l  d o n t  l’ébauche  n ’est  p a s  n e t te m e n t  d is t inc te  
de celle du  v iscéral b ien  q u ’elle s’é tende  u n  peu  p lu s  vers  le flanc gauche.

b

r  2

a

Fig. 6. —  A,  coupe p a ra sa g i t t a le  p a s s a n t  p a r  la d ro i te  d ’u n e  véligère  de  14-15 jo u rs ,  
m o n t r a n t  la  s t ru c tu re  du  sy s tèm e  nerveux .  B  e t  C, dé ta i ls  de  coupes p a ra sa g i t t a le s  de 
la  m êm e  vé ligère ;  la  p re m iè re  à  d ro i te  de A,  m o n t r a n t  l’in te s t in  ( i ) ,  l a  gonade  (g),  
le  ganglion  ab d o m in a l  (g. a ) ,  les  r e in s  secondaire  ( r 2 )  e t  dé f in i t i f  ( r )  e t  l ’a sp ec t  du 
b o u r re le t  p a l lé a l  t rès  d if fé ren t  de  sa p o r t io n  gauche  (C).

b. p, b o u r re le t  p a l l é a l ;  c, p ro to c o n q u e ;  c. v,  c o m m issu re  v iscéra le ;  d. i, débouché 
de l ’in te s t in  d a n s  le  m é s e n té ro n ;  g, g o n ad e ;  g. a, gang lion  a b d o m in a l ;  g. c, ganglion  
céréb ro ïd e ;  g .p ,  ganglion  p é d ie u x ;  g . p a .d ,  gang lion  p a r ié ta l  d r o i t ;  g. pi,  ganglion  
p l e u r a l ;  g .s ,  ganglion  s u p r a - in te s t i n a l ;  i, i n te s t in ;  m ,  m és e n té ro n ;  r, r e in  déf in i t if ;  
r  2, r e in  secondaire ;  st , s t a to c y s te ;  t, m a s s i f  de té le n c é p h a l i s a t io n ; v, v é lu m ;  v. p, 
vés icu le  p u l s a t i l e ;  y,  ceil.

Le p a r ié ta l  g auche  a p p a ra i l  p re sq u e  sy m é tr iq u e m e n t  au  p a r ié ta l  d ro it ,  m ais  
u n  p e u  p lu s  bas.

L a  to rs ion  am ène  peu  de  c h a n g e m e n t  d a n s  la p o s i t ion  de ces d ivers  
é lém ents .  Le pa r ié ta l  g auche  m ig re  lég è rem en t  vers  le bas, le p a r ié ta l  droit,  
le ganglion  su p ra - in te s t in a l  m ig re n t  vers  le hau t ,  le  v iscéra l aussi ,  m ais  
p lus  ne t tem en t ,  en  m ê m e  te m p s  q u e  l’a n u s  et le pore excré teur.

P r im it iv em en t ,  la  c o m m issu re  viscéra le  ap p a ra î t  v ite  com m e u n  cordon  
de n eu ro b la s te s  agglom érés  avec des zones p lu s  renflées. Ce co rd o n  re l ie  les
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deux  céréb ro -p leu raux . Le co n to u r  en est d ’a b o rd  flou p u is  s ’aff irm e, tandis 
que les neu ro b la s te s  se ra s sem b len t  en g ang lions  où ils se r é p a r t i s s e n t  à la 
p é r ip h é r ie  d é l im i ta n t  cortex, neu ro p i lèm e  et nerfs .

E n  définitive, la  co m m issu re  viscérale, chez la  véligère p rê te  à éclore, 
est cons ti tuée  a in s i  : au  cérébro-p leura l  d ro i t  es t  relié p a r  u n  co n n ec t i f  très 
court,  le p a r ié ta l  d ro i t  u n i  au -dessus  de lu i  au  gang lion  su p ra - in te s t in a l  
res té  du  côté dro it .  Du su p ra - in tes t ina l ,  la c o m m issu re  p longe  vers  la sole 
péd ieuse  pu is  se d ir ige b ru s q u e m e n t  à l’ho r izo n ta le  vers  la gauche . Au 
po in t  de c h a n g e m e n t  de d irection , elle t rav e rse  u n e  m asse  ganglionnaire ,  
le gang lion  abdom ina l ,  don t  la m asse  s’a l longe p o s té r ie u re m e n t  j u s q u ’en 
av an t  de l ’a n u s  où elle re s te  ju s q u e  vers le 15e jo u r  accolée à  l ’ec toderm e. 
L ’a u t re  portion , hom ologab le  à l’in f ra - in te s t in a l ,  s ’é ten d  t ran sv e rsa lem en t  
(p resque  à la h a u te u r  des pédieux) sous la c o m m issu re  buccale  et légère­
m en t en a r r iè re  d ’elle. P u is  la co m m issu re  v iscéra le  re jo in t  le parié ta l  
gauche  qu i est t r è s  tô t  accolé au  cérébro -p leura l  gauche , p o s té r ieu rem en t,  
au  n iveau  du  s ta tocyste .

On p e u t  donc  a ff irm er q u ’il existe une  c o m m issu re  v iscéra le  typ ique  
chez la véligère; m a is  en ce q u i  la concerne, la  to rs ion  est  peu  im p o r tan te ,  
se t r a d u is a n t  p a r  une  s im ple  différence de n iveau  des gang lions  in f ra -  et 
su p ra - in te s t in a l ,  les gang lions  de dro ite  r e s t a n t  à d roite , ceux  de gauche 
à gauche, seul l’in f ra - in te s t in a l  s ’é tend  t ra n sv e rsa le m en t .

B u lbe  radula ire  e t  a rm atu re  buccale. —  Les é lém en ts  m éso d e rm iq u es  
qu i s’é ta ie n t  agg lom érés  a u to u r  de l ’inv ag in a t io n  r a d u la i r e  se d ifférencient 
en p u is s a n ts  fa isceau x  m uscu la ire s .  Ils son t  les p r in c ip a u x  responsab les  
de l’im p o r ta n t  vo lum e du  bu lbe  rad u la ire .  Ce d e rn ie r  es t  dirigé d ’avan t  
en a r r iè re  vers  la  d roite , de bas  en h a u t  où il b u t te  su r  le m ésen té ron .

Les cellules de l’é p i th é l iu m  qui ta p is se n t  l’in té r ie u r  du bu lbe  con ti­
n u e n t  de se m u l t ip l ie r  ac t ivem ent,  a b o u t is sa n t  à la fo rm atio n  du  complexe 
ra d u la i r e  où s ’édif ien t les p rem iè re s  den ts .  A l’éclosion on en  d is tingue 
q u a t re  ou c inq ;  elles d iffèren t sens ib lem ent de celles des d e n ts  de l ’adulte, 
car  elles son t b eaucoup  m o ins  larges et ne possèd en t  q u ’u n  n o m b re  re s tre in t  
de den ticu les  la té r a u x  (4 à 7 de ch aq u e  côté) (fig. 5, F). Les m âcho ires  
n ’a p p a ra is se n t  pas  encore.

M ésentéron  (fig. 7). —  V ers  le 15° jo u r  u n  c lo isonnem en t a p p a ra î t  dans  
le m ésen té ro n  et des co n s tr ic t io n s  d e ss in en t  peu  à peu  les diverticules  
digestifs. Celui de d ro i te  ne  s’in d iv id u a l ise ra  guère ; il est s i tué  en tre  
l’in te s t in  et l’œ so p h ag e ;  il est très  petit ,  c’est  une  sim ple b o u rso u f lu re  du 
m ésen té ro n  en fo rm e  de calotte . Celui de g auche  est au c o n tra i re  très 
im p o r ta n t ;  il s ’é tend  non  seu lem en t à gauche, m a is  j u s q u ’à d ro i te  sous 
l’estom ac. E n  avan t ,  les l im ites  e n tre  ces deu x  organes  son t  ind is tinc tes ,  
com m e le son t d ’a i l leu rs  celles du  d iver t icu le  d ro i t  avec l’estom ac. Le 
m ésen té ro n  to u t  e n t ie r  e s t  fo rm é  de g ra n d e s  cellules h is to lo g iq u em en t  
semblables, b o u r ré e s  de ré se rves  n u tr i t ives .  A l ’app ro ch e  de l’éclosion,
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leur ré so rp t io n  p rogressive  laisse a p p a ra î t r e  une lu m iè re  mixte, p u is q u ’elle 
co r re sp o n d  à celle de l’e s tom ac  et des d ive r t icu les  bo rd ée  d ’une  paro i  
con tinue . L ’in té r ie u r  es t  encore p re sq u e  e n t iè re m e n t  encom bré  de globules 
vitellins. Le m u r  s tom aca l  p o s té r ie u r  es t  d ’u n e  e x trê m e  épa isseur,  il fo rm e 
une  saillie vésiculeuse  e n t iè re m e n t  com blée de ré se rv es  n u t r i t iv e s  au -dessus  
et en a r r iè re  du d iverticu le  gauche.

Intestin  (fig. 6 et 8, B). —  Le d iam è tre  de l’in te s t in  a u n  peu d im inué  
b ien  que  la lu m iè re  a i t  lég è rem en t  g ra n d i  : en effet, la  paro i  es t  p lu s  m ince. 
Les cellules qui la c o m p o sen t  o n t  u n  noyau  assez petit ,  t rès  ch rom ophile .  
Le cy top lasm e res te  c la ir  et vacuola ire .

Cellules anales. —  E lles  a t te ig n en t  en généra l  le u r  m a x im u m  de 
déve loppem en t ju s te  av a n t  l ’éclosion. L a  tors ion  le u r  f a i t  effectuer une 
m ig ra t io n  vers  la dro ite  et vers  le h a u t  (sans dcx tre )  d’en v iro n  45-50°.

P ro tocon qu e .  —  E lle  re s te  to u jo u r s  excess ivem ent m in ce ;  d an s  nos 
élevages elle n ’a t te in t  sa  fo rm e  défin itive que d a n s  l’a q u a r iu m  en c ircu it  
fe rm é. Elle a p p a r t ie n t  au  type 1 défini p a r  T h o m p so n .  D ans  des bacs isolés 
où l’eau n ’est pas assez f r é q u e m m e n t  renouvelée, la p a u v re té  en Ca4 + 
ou le pH t ro p  bas e m p ê c h e n t  v ra isem b lab lem en t  u n e  con s t i tu t io n  n o rm a le  
et elle re s te  en fo rm e  de s im p le  ca lo tte  (1) d ’asp ec t  souven t chagriné  
(fig. 5, A ) ;  p a r fo is  la calcification  se fa it  p a r  p o in ts  len ticu la ire s  : la p ro to ­
conque  ressem ble  a lo rs  à  u n e  th è q u e  de  g ra ins  de  sable agg lom érés .  La 
t r a m e  o rg an iq u e  est ég a lem en t  t rè s  ténue, et su r  les coupes h is to log iques 
la  t race  du  te s t  de la  véligère est  e x t rê m e m e n t  d iscrè te  et b ien  souven t 
invisible. D ’ailleurs , la  p ro to c o n q u e  est  f r é q u e m m e n t  a r ra c h ée  ca r  elle est 
t rès  peu a d h é re n te  à  la  larve, et les m é th o d es  d ’ex trac t ion , de fixation e t  de 
double  inc lusion  favo r isen t  cette perte .

Opercule .  —  Il se d é tach e  a v a n t  la  coquille, vers le 15° jo u r .  Il p résen te  
alors  une  ligne de c ro issan ce  d e s s in a n t  une sp ira le  (fig. 5, D).

Vésicules pulsátiles. —  Elles son t  encore  fonc tionnelles  (fig. 7).

Canal réno-pér icard ique  e t  c œ u r  définitif.  —  E n  m êm e tem ps, à p a r t i r  
des cellules réna les  de la  rég ion  an té r ieu re ,  s’édifie vers  l’av a n t  u n  condu it  
d ig it i fo rm e  re l ia n t  le re in  à u n e  cav ité  encore  m al délim itée . C’est le canal 
ré n o -p é r ica rd iq u e  r e l ia n t  le re in  au  p é r ica rde .  Ce d e rn ie r  s’é tend  au-dessous  
du re in  défin itif  (fig. 7, A).

A p p a re i l  excréteur.  —  Vers le 12C-13e jo u r  su r  le v ivant, le re in  secon­
da ire  est souven t  coloré en  ja u n e  paille . A u  m o m e n t  où  le b o u r re le t  palléal

(1) C’est pourquo i ,  d a n s  u n e  no te  p ré l im in a ir e ,  j ’ava is  in d iq u é  qu ’elle a p p a r t e n a i t  
au  type  C défini p a r  T h o rso n  (1946).



320 J E A N  T A R D Y

Fig. 7. —  A  e t  B, coupes f ro n ta le s  d ’u n e  m êm e  vé ligère  à l ’éclosion  (16-17 jo u r s ) ,  m o n tra n t  
le  b o u r re le t  p a l léa l  d é jà  inversé  du  côté droit ,  t a n d i s  q u ’il est  encore  en  p lace  à gauche. 
(La d ro i te  e t  la gauche  son t  inversées su r  les d eu x  figures.)

a, a n u s ;  a. m .  r, a t ta ch e  des m usc les  r é t r a c t e u r s ;  h .p ,  b o u r re le t  p a l l é a l ;  b. r, bulbe 
r a d u la i r e ;  c. a, cel lu les  a n a le s ;  c. c, c o m m issu re  céréb ro ïd e ;  c. r. p, c ana l  rén o -p é r i ­
c a r d iq u e ;  c. v, c o m m issu re  v iscé ra le ;  d, d en t  r a d u la i r e ;  d. d. d , d iver t icu le  digestif  
d r o i t ;  d .d .  g, d iv e r t icu le  d iges ti f  gau ch e ;  e, e s to m a c ;  g, ébauche  g o n a d iq u e ;  g. b, gan­
g lions  b u c ca u x ;  g. c, ganglion  cé ré b ro -p le u ra l ;  g. pu. D, g ang lion  p a r ié ta l  d r o i t ;  g .s ,  
gang lion  s u p r a - in te s t i n a l ;  i, in te s t in ;  o .a ,  o rgane  a p ic a l ;  r, r e in  dé f in i t i f ;  t, té lencé- 
p h a l i s a t io n ;  u, p o re  u r in a i r e ;  v .p ,  vésicule  p u l s a t i l e ;  y,  œ i l ;  z . c ,  zone c il iée ;  en 
h a ch u ré ,  les ré serves  v ite llines.

se re lève à  d ro i te  (14C-15° jo u r ) ,  il m o n t re  su r  coupes h is to log iques  des 
signes de dégénérescence  (fig. 6, B);  il d i s p a ra î t r a  peu ap rè s  la  m é ta m o r ­
phose, lo rsq u e  le re in  défin itif  se ra  capable  de le su p p lée r  (fig. 10). Les 
cellules q u i  c o n s t i tu e n t  le re in  défin itif  a c q u iè re n t  r a p id e m e n t  la s t ru c tu re  
ca ra c té r is t iq u e  de  le u r  fonction . P e u  à peu, a p p a ra î t  e n t re  elles u n e  large 
lu m iè re  p e u t-ê tre  p a r  suite  de l’ac c u m u la t io n  d ’urine, ca r  le po re  exc ré teu r  
n ’es t  p a s  encore  o u v e r t  lors  de ré v e rs io n  com plè te  du m a n te a u  (fig. 7, A). 
Il s ’o u v r i r a  peu  après .

V élu m .  —  V ers  le 12°-l3“ jo u r ,  le v é lu m  est à son m a x im u m  de 
déve loppem en t.  C ependan t,  ex tra i te  de l ’œ u f  artif ic ie llem ent, la véligère est 
in cap ab le  de nager .  N o rm a lem en t ,  lo rs  de  l’éclosion (17° jo u r )  le v é lum  est 
d é jà  en  n e t te  rég ress ion .  Q u e lq u es  cils b a t t e n t  encore fa ib lem en t  de façon 
déso rdonnée . T o u te  t race  de cet o rg an e  d is p a ra î t  n o rm a le m e n t  à la  fin de 
ré v e rs io n  du b o u r re le t  palléal.  P a r  suite , tou t  le d év e loppem en t est 
ben th iq u e .
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P ied  (fig. 5, A, B  e t  C; 6 e t  8, A). —  Le pied s’e s t  b eau co u p  développe, 
en p a r t ic u l ie r  le p ro p o d iu m , fo r te m e n t  cilié, où d éb o u c h e n t  d ’im p o r ta n te s  
g landes propod ia les .  Les g landes  m étapod ia les ,  d e  m ê m e  n a tu re ,  son t  
m oins n o m b re u se s  e t  p lu s  m odestes .  E n tre  elles, d a n s  la cavité  pédieuse, 
les é lém ents  fibreux, m u sc u la i re s  et ne rv eu x  s’in t r iq u e n t .

Gonade.  —  L a  p re m iè re  éb auche  génita le  ne se d is t ingue  avec c e r t i tu d e  
que ta rd iv em en t .  Elle a p p a r a î t  chez la  larve post-véligère, âgée d ’env iron  
17 jo u rs ,  sous la fo rm e  d ’u n  pe t i t  m ass if  a r ro n d i  de 15 ¡a de d ia m è tre  co n s­
t i tu é  de 6 à  8 cellules. Sa position  est  s t r ic te m e n t  dé lim itée  et c o n s ta n te  : 
elle se s i tue  d an s  le fond  de la cavité hém ocœ lienne  à  la h a u t e u r  de  l’orifice 
anal (fig. 6 e t  7, B). D a n s  cette  zone, l’in tes t in ,  a p rè s  ê tre  d escendu  p re sq u e  
ve r t ica lem en t  e n t re  le m é se n té ro n  et le re in  défin it if  u n  peu en a r r iè re  de 
celui-ci, fa i t  u n  coude et se d ir ige  ob l iq u em en t  vers  l’av a n t  de  h a u t  en bas 
e t  de gauche  à droite . C’est au  n iveau  de son a b o u c h e m e n t  avec le té g u m e n t  
que  se t ro u v e  accolé, du  côté in te rne , l’ébauche  génita le . Le  re in  défin itif  la 
coiffe 20 à 25 [a au-dessus.

Manteau, fo rm a t io n  d e  la cavité palléale.  —  Vers le 11e jo u r ,  le 
m a n te a u  reco u v re  p lu s  de la  m oitié  de la  m asse  v iscéra le ;  il es t  in t im e m e n t  
accolé avec le feu il le t  pér iv iscé ra l  ex te rn e  q u i  devien t r a p id e m e n t  in d isc e r ­
nable. Il n ’y a  encore  a u c u n e  in vag ina tion  palléale. L e  b o u r re le t  palléal,  
fo rm é  de cellules assez p la tes ,  a r r iv e  à droite, en  a r r iè re  de l’an u s  
e t  du  pore  u r in a ire .  Ce n ’es t  que  vers le 12° j o u r  q u ’a p p a ra i t ,  p a r  d é b o rd e ­
m e n t  p rogressif ,  la « cavité  palléa le  » p lu s  p ro fo n d e  à droite , où s’o u v ren t  
d an s  le fo n d  l’a n u s  et le po re  excré teur.  E n  av a n t  de ceux-ci, s’é tend  
j u s q u ’au  v é lu m  u n  b o u r re le t  ép ithé lia l  fo r te m e n t  cilié (fig. 5, A ; 7 et 8, B) 
qui e n t re t ie n t  u n  c o u ra n t  b a la y a n t  cette cavité.

Vers le 13e- l 4 e jo u r ,  m a n te a u  et p ro to co n q u e  on t a t te in t  le u r  com ple t  
développem ent.  Ils s ’a v a n c e n t  j u s q u ’a u -d essu s  de la  n u q u e  de la véligère 
qu i p eu t  s ’y  r é t ra c te r  s e u le m e n t  j u s q u ’au  niveau des y eu x ;  ceci e s t  im p u ­
tab le  aux  fo r te s  ré se rves  n u t r i t iv e s  co n ten u es  d an s  la  m asse  v iscérale . Le 
bou rre le t  s é c ré te u r  de la  coquille  res te  to u jo u rs  t rè s  d isc re t  en  ra iso n  v ra i ­
sem b lab lem en t  de  sa fa ib le  activité .

Eversion.  —  Le b o u r re le t  palléal, qui, lors de l ’invag ina tion , va 
tap isse r  le p la fo n d  de  la cav ité  palléale, sub it  a lors  u n e  fo r te  m u lt ip l ica t io n  
cellulaire. Ces cellu les d e v ie n n e n t  p lu s  h a u te s  et se d isp o sen t  en p lu s ieu rs  
couches. P eu  à  peu  elles fo n t  saillie d a n s  la  cavité pa lléa le  (fig. 6).

Vers le 15e jo u r ,  son  vo lu m e  dev ien t  tel que  le b o u r re le t  ten d  à  so r t ir  
de la cavité palléale, re le v a n t  le bo rd  du  m a n te a u  qu i f in a lem en t  s ’éverse, 
d ’abord  du  côté d ro i t  (fig. 7), p u is  p ro g re ss iv em en t  ré v e rs io n  gagne  le côté 
g auche  (fig. 8) et la p ro to c o n q u e  tom be  (17e jo u r ) .
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Fia. 8. —  Coupes de vé ligères  fixées q u e lq u e s  h e u re s  a p rè s  celle rep ré sen tée  fig. 7. 
La coupe A, p a ra sa g i t t a le  du côté gauche  de la  véligère ,  m o n tre  la  r é a l i s a t io n  de la 
t é le n cé p h a l i sa t io n  et  le reco u v rem en t  de  la  m asse  v iscé ra le ;  la  coupe B, fron ta le ,  
m o n tre  la  com m issu re  viscérale  e t  r é v e r s io n  du b o u r re le t  pa l léa l  réal isée  m a in ten a n t  
à d ro i te  e t  à gauche .  (La droite  e t  la  gauche  son t  inversées su r  la figure 13.)

b. b, bu lbe  b u c ca l ;  b .p ,  b o u r re le t  p a l l é a l ;  c. v, c o m m issu re  v iscé ra le ;  g. a, g an ­
glion a b d o m in a l ;  g. c, ganglion  céréb ro ïd e ;  g. i-i,  ganglion  in f r a - in te s t i n a l ;  g .p ,  g an ­
glion p é d ie u x ;  g .p a .G ,  ganglion  p a r ié ta l  g a u ch e ;  g. p i ,  ganglion  p l e u r a l ;  i, in te s t in ;  
m ,  m é s e n té ro n ;  pr, p ro p o d iu m ;  r  2, r e in  seco n d a i re ;  sia ,  s ta to cy s te ;  t, t é lencéphal i ­
s a t io n ;  t. LD, t r ia n g le  de L ac a z e -D u th ie r s ; v, v é lu m ;  g, œ i l ;  z . c ,  zone ciliée.

Le d é ro u lem en t  en  p lu s ieu rs  é tapes  facilite  le f ra n c h is se m e n t  du plus 
g ra n d  d ia m è tre  de la m asse  viscérale, l im i ta n t  l’é t i re m e n t  du  bourre le t  
palléal.

De m êm e, tou t  le p rocessus  d ’évers ion  p e u t  s’exp liquer  p a r  des en ch a î­
n e m e n ts  m écan iq u es  : la p ro l i fé ra t io n  d u  b o u r re le t  ne p e u t  se faire vers 
l’in té r ie u r  qu i es t  e n t iè re m e n t  p le in  et l im ité  p a r  la coquille, elle se fait 
donc vers  l’e x té r ieu r  : c’est rév e rs io n .

Le re c o u v re m en t  est t rès  r a p id e  au  début, p u isq u e  le té g u m e n t  défi­
n i t i f  es t  en  g ran d e  p a r t ie  « p ré fo rm é  ». Il s’effectue à la m a n iè re  d ’une 
vague  q u i  déferle, g l is san t  su r  le m a n te a u  fu s io n n é  avec le feu ille t  péri- 
v iscéral ex te rn e  su r  lequel il se dé lam in e  que lq u e  p e u  a v a n t  de s’y fu s ionner  
à son to u r  (fig. 7 et 8). Ce dern ie r ,  p a r  la suite , devient in d is t inc t .  Il fau t 
n o te r  que  la  p o r t io n  p o s té r ieu re  du  b o u r re le t  palléal (située p rès  de l’oper­
cule) ne pa r t ic ip e  pas  à l’é lab o ra t io n  du  té g u m e n t  définitif, et que  l ’on n ’y 
voit a u c u n e  p ro lifé ra t ion .
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Conséquence  d e  r évers io n .  —  P e r te  de la p ro to c o n q u e  et position  
des orifices.

Perte  de la pro toconque : le té g u m e n t  définitif, en a u g m e n ta n t  de 
volume, se r e to u rn e  et tend  à re je te r  peu à  p e u  la  p ro to co n q u e .  Celle-ci, 
dé jà  peu so lida ire  de la larve, va s’en d é tach e r  lo rs  d u  re to u rn e m e n t  du 
b o u rre le t  pa lléa l du côté gauche . Cette p e r te  su rv ie n t  n o rm a le m e n t  1 à 
2 h e u re s  ap rè s  l ’éclosion (17° jo u r ) ,  lo rsque  la véligère, d o n t  le v é lum  est 
en g ran d e  régress ion , r a m p e  s u r  son p ied  b ien  développé.

Position  des orifices : ré v e rs io n  en e lle-m êm e a m èn e  peu de change­
m e n ts  d a n s  la p o s i t ion  des orifices qui m ig re n t  lég è rem en t  ve rs  l ’a r r iè re  
et vers  le bas. L eu r  d irec t ion  d ’ab o u ch em en t  est s e n s ib lem en t  la m êm e au 
débu t de ré v e rs io n  q u e  chez la véligère où ils s’o u v re n t  ve rs  l’avan t.

C ependan t,  ce m o u v e m e n t  est  nécessa ire  à la r é a l isa t io n  de ch an g e ­
m e n ts  im p o r ta n ts  d a n s  la d isposit ion  de ce r ta in s  o rganes  q u ’il am orce . En 
s’acco lan t  a u  pied, le m a n te a u  éversé p e rm e t t r a  la m ig ra t io n  vers l’a r r iè re  
de l’a n u s  et du  rein.

¥  ÉVOLUTION JUSQU’AU STADE PSEUDOVERMIS

E vo lu t io n  m o rp h o lo g iq u e  : achèvem en t du  re c o u v re m en t  de la  m asse  
v iscéra le  p a r  le t é g u m e n t  déf in it if  et a llongem ent.

Cette évolu tion  es t  r é su m é e  p a r  les sch ém as  de  la f igure  11. L a  per te  
de la p ro to c o n q u e  n ’a m èn e  a u c u n  c h a n g e m e n t  im m é d ia t  d a n s  l’a spec t  des 
p e ti te s  la rv es  qu i r e s se m b le n t  encore  a u x  véligères. E lles c o n t in u e n t  de 
r a m p e r  ac t iv em en t  et se d ispersen t .  L ’u lt im e  zone de la m a sse  viscéra le  
recouverte  p a r  le té g u m e n t  défin itif  co rre sp o n d  à  celle où a b o u t is se n t  p o s ­
té r ie u re m e n t  les m usc les  la rv a ire s  r é t r a c te u rs .  Le  té g u m e n t  défin it if  se 
soude en a r r iè re  avec le té g u m e n t  dorsal du  p ied  où  l’on ass is te  à une  d im i­
n u t io n  de l ’é t r a n g le m e n t  qu i le sépa re  p o s té r ie u re m e n t  de la m asse  viscé­
rale. Cette de rn iè re  s u b i t  en  m ê m e  tem p s  uii léger ap la t is sem en t ,  consé­
quence, en  p a r t ie  d u  m o in s  et au  début, de r é v e r s io n  du  b o u r r e le t  palléal.  
Cet a ffa issem en t va s’a c c e n tu e r  p a r  suite  de l’a l lo n g em en t  d u  p ied  : b ientôt, 
le sillon fo rm é  p a r  la jo n c t io n  de l’é p i th é l iu m  péd ieux  d o rsa l  avec la m asse  
viscérale  se déplace ve rs  l ’a rr iè re ,  s’évase et devient m o in s  p ro fo n d .  Peu  
à peu  il s ’efface p o u r  d i s p a ra î t r e  com p lè tem en t  lo rsq u e  la  la rve  a r r iv e  au 
s tade  l im ap o n tio ïd e  (1) où les cavités viscéra le  e t  péd ieuse  se confonden t.

Si l ’ex tens ion  du  pied  est  s u r to u t  a p p a re n te  vers l’a r r iè re ,  on doit 
r e m a r q u e r  c ep en d an t  que  to u te  la zone péd ieuse  a n té r ie u re  et le mufle

(1) J ’ai  p roposé  ce t e rm e  p o u r  le p re m ie r  s tade  l a rv a ire  a l longé  sa n s  pap il le  de 
A m p h o r in a  doriæ.  J e  considère  en  effet q u e  l ’express ion  « stade p l a n a r i f o r m e  » p rê ta i t  
à c o n fu s io n  q u a n t  à l ’a spec t  de  cette  la rv e  d o n t  la  re ssem b lan ce  avec  u n e  L im a p o n t ia  
est  sou v en t  f r a p p a n te  chez la  p l u p a r t  des Æ olid iens  é tu d ié s  ici, en p a r t i c u l i e r  d a n s  le 
cas d ’Æ o l id ie l la  a lder i  (nous  v e r ro n s  p lu s  loin  la  ra iso n  de cette ressem blance) .
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p h a g e  d an s  l ’estom ac, qu i e s t  t r è s  h a u te  chez la véligère et t rè s  b a sse  chez 
la je u n e  larve, dès le d éb u t  de la p h a s e  de g ra n d  a cc ro is sem en t  du  pied. 
Les v iscères son t  am en és  à p é n é t re r  d a n s  la cavité cépha lo -péd ieuse  dès que 
le passage  est  suffisan t,  ce qu i es t  facilité  p a r  l ’é t i r e m e n t  d u  tég u m en t  
d o rsa l  défin itif  en tre  la  n u q u e  e t  son accolem ent, en a r r iè re ,  avec le dessus 
du pied. Les m usc les  r é t r a c te u r s  la rv a ire s  jo u e n t  d ’a i l leu rs  v ra isem blab le -

c

r. d

C  r p

g .U i

Fig. 11. —  R eco n s ti tu t io n  d i a p h r a g m a t iq u e  d ’a p rè s  les coupes h is to lo g iq u es  d ’u n e  véligère 
s u r  le p o in t  de  se m é ta m o rp h o s e r  ( A ) ;  les flèches in d iq u e n t  le  sens des p r inc ipa le s  
m ig ra t io n s  des o rganes  e t  des orifices ; B, l a rv e  d o n t  le  r e co u v re m e n t  es t  achevé ; C, 
l im a p o n t io ïd e .  En  grisé , le  sys tèm e  n e r v e u x ;  en  p o in t i l lé  la  tache  violette .

a, a n u s ;  b, bu lbe  r a d u la i r e ;  h .p ,  b o u r re le t  p a l l é a l ;  c. a, cellules a n a l e s ;  c .rp ,  
can a l  r é n o -p é r ic a rd iq u e ; g, g o n ad e ;  g . r h ,  gang lion  r h i n o p h o r i e n ; i, i n te s t i n ;  m ,  mé- 
se n té ro n ;  r .d ,  r e in  dé f in i t i f ;  r. 2, r e in  seco n d a i re ;  t, t é l e n c é p h a l i s a t i o n ; u,  pore  u r i ­
n a i r e ;  v .r .  2, vestige  du  r e in  seco n d a i re ;  II,, ébau ch e  de la  p re m iè re  p ap il le  du 
d eu x ièm e  ran g  de d ro i te ;  I V ,, ébau ch e  de la  p re m iè re  pap il le  du  q u a t r i è m e  ran g  de 
d ro i te .

m e n t  u n  rôle im p o r ta n t  d an s  ces p ro c e ssu s  e t  s’a l l ien t  au  té g u m e n t  définitif 
p o u r  effacer la  m asse  v iscérale . E n  effet, le p o in t  d ’in se r t io n  d u  faisceau  
de m u sc le s  ap rès  son déco llem en t de la  coquille  dev ien t  so lida ire  du  tég u ­
m e n t  définitif. Il es t  donc  é tiré  e t  favorise  de ce fa it  l’e ffacem ent de la 
saillie  de la m a sse  viscérale, d ’a u t a n t  p lu s  q u ’u n e  p a r t ie  des fibres passen t  
p a r -d e s su s  le m ésen té ro n ,  de g auche  à d ro ite .  E n  avan t,  les m usc les  ré trac -
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te n r s  se r é p a r t i s s e n t  d an s  to u t  le pied, d an s  le v é lu m  où les a t tach es  sont 
p a r t ic u l iè r e m e n t  fortes  d an s  le h a u t  de cet o rg a n e  larvaire , à d ro ite  et à 
gauche , ta n d is  que  des b ra n c h e s  im p o r ta n te s  v o n t  s’accoler a u x  ganglions 
cé réb ro -p leu rau x .  P a r  endro its ,  ces fibres son t  to u jo u r s  tu b u la ire s  e t  con ­
t ie n n e n t  encore  des réserves  v ite ll ines  ab o n d an tes .  Ces m usc les  ne  son t  p lu s  
rep é rab les  avec ce r t i tu d e  dès la  fin de l’e ffacem ent de la  m asse  v iscérale. 
Ils p a r t ic ip e n t ,  d an s  la p a r t ie  p o s té r ie u re  de cette  dern iè re ,  à la  fo rm a t io n  
d ’u n  im p o r ta n t  o rgane  t ra n s i to i re  en  fo rm e  de tube ,  q u i  relie l’e s tom ac  
e t le d iver t icu le  d igestif  g auche  à  l ’é p i th é l iu m  défin itif  pos té r ieu r ,  là  où 
s’est  achevé le re co u v rem en t;  p e u  à p e u  s ’y s u b s t i tu e ro n t  des fibres m u s c u ­
la ire s  e t  conjonctives.

Changem ent de pos ition  de certa ins organes. —  B ru sq u em en t ,  le té g u ­
m e n t  définitif, les m usc les  r é f r a c te u r s  la rva ires ,  des fibres m u sc u la i re s  
t r a n sv e rsa le s  re l ian t  le té g u m e n t  la té ra l  a u x  o rg an es  de la rég ion  cépha- 
lique, v ra isem b lab lem en t  sous l’in f luence  de l ’é t i r e m e n t  q u ’ils sub issen t ,  
p ro v o q u e n t  u n  ch an g em en t  ca tég o r iq u e  d an s  la  p o s i t ion  re la tive  de ce r ta in s  
o rganes  : c’es t  la  t ro is ièm e  conséquence  m a r q u a n te  de l ’a llongem ent.  C’est 
a ins i  q u ’au  s tad e  l im ap o n t io ïd e  le collier p é r iœ sophag ien ,  qu i é ta i t  en av a n t  
du  bulbe , ém igre en  a r r iè re  de  lui, t a n d i s  que  l’a ire  sincipita le  dev ien t d o r ­
sale (fig. 11, A et B). Le re s te  du  vé lum , qu i su b s is te  sous fo rm e  d ’u n  b o u r ­
re le t  b ien  m arq u é ,  passe  d ’u n e  p o s i t ion  vertica le  à  une  pos i t ion  sub-hori-  
zon ta le  : c ’est  de là que  n a î t  la  re ssem b lan ce  de ce s tade  la rv a ire  (qui se 
re t ro u v e ,  n o u s  l ’avons d é jà  dit, chez la  p lu p a r t  des Æ olid iens  é tud iés  ici) 
avec u n e  L im apontia  et ju s t if ie  le n o m  p roposé  de s tade  l im apon tio ïde . Le 
d ép lacem en t  de l’a ire  s inc ip i ta le  est auss i  une  conséquence  du  développe­
m e n t  du  mufle, com m e n o u s  le v e r ro n s  p lu s  loin. P a r  suite, les rh in o p h o re s  
s e ro n t  d ir igés d o rsa lem en t,  ve rs  l ’avan t,  au  lieu de p o in te r  vers  le sol, 
com m e les ten tacu les  hom ologues  des P ro so b ran ch es .

E vo lu tion  anatom ique.

S y s tè m e  nerveux.  —  A l ’éc losion (17e jo u r ) ,  deu x  m o u v em en ts  p r in c i ­
p a u x  e t s im u ltan és  s ’am o rcen t .

D ’u n e  p a r t ,  les é lém en ts  de  la  c o m m issu re  viscérale  von t ven ir  s’in té ­
g re r  a u x  ganglions cé ré b ro -p leu ra u x  : c’est  l ’ach èv em en t  de la cérébrali-  
sa t io n  au  sens  de W irz  (1951), am o rcée  t r è s  p réco cem en t  p a r  la fu s io n  des 
g ang lions  cérébro ïdes  avec les p le u ra u x .

D ’a u t r e  p a r t ,  les m asses  ce llu la ire s  issues des invag in a t io n s  in t r a -  
vé la ires  v o n t  m ig re r  d a n s  les gang lions  cé réb ro -p leu rau x  : ceci c o r re sp o n ­
d ra i t ,  à  m o n  sens, à la  p a r t ie  p r in c ip a le  e t  in i t ia le  de la té lencépha lisa t ion  
telle  q u ’elle a été définie p a r  ce m ê m e  a u teu r .
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Cérébralisation. —  S u r  coupe, il est t r è s  ne t  que  le gang lion  par ié ta l  
gauche  et l’in f ra - in te s t in a l  v ien n en t  se fu s io n n e r  avec le cérébro-p leura l  
gauche, que  le p a r ié ta l  droit,  le su p ra - in te s t in a l  et l’ab d o m in a l  v o n t  se 
fu s io n n e r  avec le cé réb ro -p leu ra l  d ro i t  (fig. 8, B). On p e u t  encore  d ’ail leurs  
re t ro u v er ,  que lq u e  tem p s  après , les d ifféren tes  zones du  cerveau  co rres ­
p o n d a n t  a u x  gang lions  fu s io n n és  (1). Ces d é p la c e m en ts  s ’a c c o m p a g n en t  du 
ra c c o u rc is sem e n t  de la co m m issu re  v iscérale. Elle doub le  f in a lem en t  la 
co m m issu re  bucca le  et re s te  t rè s  grêle.

E n  m êm e tem ps, se développe un im p o r ta n t  n e rf  abdom ina l ,  co rré la t i ­
v em en t à la m ig ra t io n  du ganglion v iscé ro -abdom ina l .  Il sem ble  que 
que lques  n eu ro b la s te s  de ce d e rn ie r  se r é p a r t i s s e n t  le long  d u  n e r f  abdo­
m ina l  e t  p e u t-ê tre  m êm e vers  l’a r r iè re  au  f u r  e t  à m e su re  de  l ’a l longem en t 
de l ’an im al.  Ceci p e u t  exp lique r  les p h én o m è n e s  ra p p o r té s  p a r  K. W irz  
(1951) q u i  écrit  (p. 174) : « la  taille  des g ang lions  qui a v a n c e n t  ou recu len t  
p o u r  s’accoler ou se r é u n i r  avec u n  a u t re  gang lion  d im in u e  ». Il s’é tablit  
v ra isem b lab lem en t  un  sys tèm e de « re la is  » e n tre  c en tre  ne rv eu x  et t e r r i ­
toire innervé , à p a r t i r  de neu ro b la s te s  issus  des ganglions q u i  se déplacent.

Il n ’a  pas  été facile d ’observer  les p h a se s  in te rm é d ia i re s  de la  m ig ra t ion  
des ganglions, ca r  la  cé réb ra l isa t ion  a p p a r a î t  com m e u n  p h é n o m è n e  rap ide . 
D’a u t re  p a r t ,  il su rv ie n t  à des s tades  assez  variab les ;  ces p ro cessu s  sont 
p a rfo is  te rm in é s  au  s tade  « p seu d o v erm is  » a lo rs  q u ’à u n  s tade  à 16 papilles 
ils p eu v en t  ê tre  enco re  à  pe ine  am orcés. Enfin , il p e u t  a r r iv e r  que  le gan ­
glion ab d o m in a l  (ou une  p a r t ie  de ce d e rn ie r )  re s te  à p ro x im ité  de l ’anse 
in tes tina le .  Cette observa tion  a  été faite, il e s t  vrai, su r  des a n im a u x  de  nos 
élevages : l ’on ne  p e u t  pas  d ire  s’il s’ag it  là de p h é n o m è n e  exceptionnel 
m ais  na tu re l ,  ou de p ro cessu s  don t  le co u rs  p eu t  avo ir  été légèrem ent 
modifié p a r  les co n d i t io n s  d ’élevage.

Télencéphalisation  (fig. 6, A;  7, B; 8, A). —  Les m a s s i f s  cellu laires 
issus des in v ag in a t io n s  in lrav é la ires  von t  p é n é t re r  d an s  les cé réb ro -p leu ­
r a u x  : u n e  b rèche  s’ouvre  d a n s  la  capsu le  con jonc tive  en  av a n t  de chaque  
cérébroïde, au c o n ta c t  des m assifs ,  et les é lém en ts  de ces d e rn ie rs  p é n è tre n t  
de ch aq u e  côté d a n s  le « cerveau  » où ils se  localisent d a n s  la p a r t ie  an té ­
r ieure .  L e u rs  cellu les o n t  u n  gros noyau  c la ir  et u n  fo r t  nucléole, ce qui 
les différencie  des  n eu ro b la s te s  des gang lions  p r im o rd ia u x  d o n t  le noyau 
est p lu s  petit, t rè s  c h ro m o p h i le  e t  san s  nuc léo le  b ien  ap p a ren t .

Cette fu s ion  p e u t  ê tre  in te rp ré tée  co m m e re p ré s e n ta n t  la p a r t ie  la 
p lus  im p o r ta n te  de  la  té lencéphalisa t ion , m a is  elle n ’e s t  pas  seu le  : une 
pe ti te  f rac t io n  des n eu ro b la s te s  qui n a is se n t  des b ou rgeons  d ’in n e rv a t io n  
des pa lpes  m ig re  auss i  d a n s  le cerveau  en  av a n t  et p a r  le bas. L ’aspect 
caryo log ique  de  to u s  les é lém en ts  e n t r a n t  d a n s  les p rocessus  de téleneé-

(1) Ceci se t r a d u i t  d ’a i l leu rs ,  chez l ’adu lte ,  p a r  u n  vo lu m e  légè rem en t  p lu s  im p o r ta n t  
de la  p a r t i e  d ro i te  d u  cerveau. Ce carac tè re  se re tro u v e  chez les espèces voisines 
Ae. sa ngu inea  e t  Ae. g lauca  (voir fig. A-C,  pi.  VIII ,  p. 18) du m ém oire  s u r  les Æolid ie l les  
des côtes d ’Europe.
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p lia l isa t ion  est  sem blable , de type  S. L e u r  taille  ne p e u t  fa ire  obstac le  à  cette 
in te rp ré ta t io n ,  p u i s q u ’il s’ag it  de cellules n o n  enco re  différenciées défini­
t iv em en t  (1). D ’ailleurs, p a r  la suite, les n o y au x  d e s  neu ro b la s te s  évoluent 
et il devient im possib le  de re c o n n a î t r e  les deu x  ty p e s  p r im i t iv e m e n t  d is ­
t ingués. Ainsi donc, il a p p a r a î t  n e t te m e n t  que  la fo rm a t io n  du  « ce rveau  » 
d ’Æ . alderi  es t  u n  p h é n o m è n e  com plexe  où des m asses  de n eu ro b la s te s  
d ’origines d iverses  v ie n n e n t  peu à peu  s’in tég re r  a u x  cérébro ïdes  sous l ’effet 
d ’u n e  a t t rac t io n  cen tr ipè te .

F o rm a tio n  des ganglions rh in o p h o r ien s .  —  L a  p a r t ie  su p é r ie u re  du 
péd icu le  de  l ’in v ag ina tion  in tra v é la ire  s’épaissit  p a r  active m u lt ip l ica t io n  
ce llu la ire ;  elle donne  u n  m a ss if  qu i se délim ite  p a r t ie l le m e n t  p o u r  d o n n e r  
le gang lion  rh in o p h o r ie n ,  tan d is  que  d an s  l ’ec toderm e  su s - ja c e n t  la p ro l i ­
fé ra t io n  s’in s ta u re  et d o n n e ra  les rh in o p h o res .  Le  ganglion  rh in o p h o r ie n  
re s te  en re la t io n  co n t in u e  avec le cerveau, m ais  on n ’ass is te  p a s  à une 
m ig ra t io n  cen tr ip è te  m a n ife s te  de n eu ro b la s te s  c o m m e  d an s  le cas des 
p a lpes  : la té len cépha lisa t ion  de l ’inv ag in a t io n  in tra v é la ire  p e u t  ê t re  v r a i ­
sem b lab lem en t  l ’hom ologue  de celle des n eu ro b la s te s  p ro v e n a n t  de la 
rég ion  où a p p a ra î t ro n t  les pa lpes .

In n erva t io n  des palpes.  —  Au s tad e  « l im apon tio ïde  », il existe m a in ­
te n a n t  un  gros n e r f  r e l ia n t  le ce rveau  au  m ass if  de  n eu ro b la s te s  qu i est 
à  l ’orig ine de l’in n e rv a t io n  des palpes .  Ce m a ss if  fo rm e  u n  gang lion  séparé  
de  l’ec toderm e fo rm a tif  où, d ’ail leurs, u n e  nouvelle  poussée  de  m u l t ip l i ­
ca t ion  ce l lu la ire  se m a n ife s te  : elle es t  re sponsab le  de l’a p p a r i t io n  des 
palpes. U lté r ieu rem en t ,  c h a q u e  ganglion fu s io n n e ra  lui auss i  avec le cerveau.

Ganglions p éd ieux .  —  De l ’ec toderm e  du pied, des n e u ro b la s te s  de 
type S co n t in u e n t  de m ig re r  en  g ra n d  n o m b re  vers  les gang lions  p éd ieux ;  
ils fo rm en t,  en p a r t ic u l ie r  s u r  le n e r f  a n té r ie u r  p r inc ipa l ,  un  gang lion  te m ­
p o ra i re  m a is  qu i a p p a ra î t  r é g u l iè re m en t  au  s tade  l im apon tio ïde . Il va  ensu ite  
se fu s io n n e r  avec les péd ieux .

Les cellules de type  S son t  d ispersées  un  peu p a r to u t  d an s  l’an im al,  
m a is  en ce r ta in s  p o in ts  elles so n t  p a r t ic u l iè rem en t  n o m b re u se s  : au  po in t  
de con tac t  du gang lion  su p ra - in te s t in a l  d ’u n e  par t ,  et, d ’a u t re  p a r t ,  à celui 
du  ganglion ab d o m in a l  avec le tég u m en t ,  d an s  l’é p i th é l iu m  où n a î t ro n t  
rh in o p h o re s  e t  p a lpes  a u to u r  de l’orifice buccal.

Ces observa tions  m ’o n t  a m e n é  à cons idé re r  les cellules S co m m e les 
in i t ia les  des é lém en ts  sens i t if s  e t  p lu s  p a r t ic u l iè rem en t  sensorie ls  
l o r s q u ’elles r e s te n t  à la p é r ip h é r ie .  P e u t-ê t re  sont-elles capab les  de  d o n n e r  
n a issan ce  (pour  ce r ta ines  d ’e n tre  elles) a u x  pe tites  cellules n eu roséc ré tr ices .  
C’est t rès  possib le  é ta n t  d o n n é  leu r  localisation.

Tube  digestif .  —  Bulbe  ra d u la i r e  e t  g landes annexes.  —  L ’ép ith é l iu m  
de l’e n to n n o ir  buccal es t  le siège d ’u n e  active m u lt ip l ica t io n  ce llu la ire ;  en

(1) Les é lé m en ts  re sp o n sa b le s  de la  t é le n cé p h a l i sa t io n  so n t  en  effet, d ’a p rè s  W irz ,  
de  p lu s  petite  ta i l le  que les au tre s ,  ce qui  est  l ’inverse  de  ce que  l ’on observe  ici.
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bas, de  p a r t  et d ’a u t re  de cet orifice, elle est p a r t ic u l iè r e m e n t  m a n ife s te  et 
fo rm e  d e u x  m ass ifs  sym étr iques ,  p re m iè re  é b au ch e  des g landes  p tyalines .

La  p ro l i f é ra t io n  cellu laire  au  sein de l ’é p i th é l iu m  de l ’e n to n n o ir  buccal 
et à sa  p é r ip h é r ie  c o n d u i t  à  la  fo rm a tio n  d ’u n e  in v a g in a t io n  tu b u la ire ,  la 
trom pe, q u i  sépare  ra p id e m e n t  le mufle d u  bulbe, d ’une  d is tan ce  égale

rh c
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g .p t

e n
I

t . d
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0 ,1 m m

F ig. 12. A-D,  évo lu t ion  de la la rv e  p seudoverm is  lo rs  des p re m ie rs  s tades  de la  vie
p réda tr ice .

c, c e rv e au ;  en, cn idosac ;  g. pi,  g lande  p ty a l in e ;  i, in te s t in ;  rh,  r h in o p h o r e ;  st,  sta- 
to ev s te s ;  t. b, t a c h e  de  p ig m en t  b la n c ;  t. d, t is su  d ig es t i f ;  t. st, t is su  s to m aca l ;  
t. v, tach e  de p ig m e n t  v io le t ;  y,  œ i l ;  h ,  p re m iè re  p a p i l l e  d u  p re m ie r  r a n g ;  I L  p rem ière  
pap il le  du  d eu x ièm e  r a n g ;  III , ,  p re m iè re  pap il le  du  t ro is ièm e  r a n g ;  IV ,,  p rem ière  
p ap i l le  d u  q u a t r i è m e  r a n g ;  V,, p re m iè re  pap il le  d u  c inqu ièm e  rang.

Le t is su  d ig es t i f  e s t  r ep résen té  en  pointi l lé .

à la lo n g u e u r  de  ce d e rn ie r .  D ans  sa p a r t ie  an té r ieu re ,  la  lu m iè re  est  large 
et ciliée, p u is  elle se r e s se r re  p o u r  s’évaser  en  e n to n n o ir  e t  s ’accoler au 
bu lbe  r a d u la i r e .  D ans  cette  zone, l’é p i th é l iu m  n ’est pas cilié, m a is  revêtu 
d ’u n e  très  m ince  cu ticu le  dès le s tad e  l im apon tio ïde .
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L ’ébauche des g landes  p tya lines ,  qui se développe en m êm e tem ps, se 
trouve  re je tée  vers  l’a r r iè re  p a r  la  fo rm a tio n  de cette t ro m p e ,  e t  ceci 
d ’a u ta n t  p lu s  que  leu r  c ro issance  s ’effectue d an s  ce sens. E lles d ébouchen t 
ju s te  en av a n t  de l ’e n to n n o ir  à  paro is  ch itin isées  où s’ou v re  le bulbe, to u t  
en bas, et s’en fo n cen t  p ro g re ss iv em en t  de ch aq u e  côté, de p a r t  et d ’a u t re  
de ce dern ie r .  Les ce llu les  de ces g landes se d iffé rencien t de bonne  h e u re  
et son t  ca rac térisées ,  a v a n t  m ê m e  de revê tir  le u r  a sp ec t  g landu la ire ,  p a r  
leu r  n o y au  de g ra n d e  taille  c o n te n a n t  u n  v o lu m in e u x  nucléole, p lu s  gros 
que  celui des cellules S. Les g landes  p tya lines  se ron t  fonc tionne lles  dès que  
la la rve  a u ra  a t te in t  le s tade  pseudoverm is ,  m o m e n t  où elle a t ta q u e  sa 
p rem iè re  proie. L e u r  vo lum e est  a lo rs  t rè s  im p o r ta n t  com m e l ’a t te s te  
la figure  12, A, B et C.

Les g landes d ites sa liva ires  fo n t  le u r  ap p a r i t io n  au  s tade  l im apon tio ïde , 
com m e deu x  pe ti ts  m a s s i f s  a r ro n d is  e t  isolés, en  av a n t  des ganglions 
buccaux . L e u r  d iffé renc ia t ion  e t  m ise  en fonction est  t rès  ta rd iv e  p u isq u e  
à des  s tades  à 10 p a ire s  de pap il les  la d ifférenciation  com m ence  ju s te  à se 
p ro d u ire  av an t  q u ’elles n e  so ien t  reliées au  bu lbe  p a r  les c a n a u x  salivaires. 
Il e s t  donc  bien  év iden t que  ces g landes o n t  u n  rôle t rè s  secondaire  dans  
les ph én o m èn es  de n u t r i t io n  chez Æ olidiella  alderi, p u is q u ’elles n ’y  p a r t i ­
c ipen t  m ê m e  pas  d a n s  les p h a se s  les p lu s  c r i t iq u es  de sa vie, aux  s tades  
p seu d o v erm is  et ju vén ile s ,  a lo rs  q u e  l’in d iv idu  est  p a r t ic u l iè re m e n t  v u ln é ­
rab le .  P lu s  ta rd ,  le u r  d év e loppem en t res te  d ’a i l leu rs  to u jo u r s  faible.

Au con tra ire ,  l’in te n se  ac tiv ité  des g landes  p ty a l in e s  et le u r  g ra n d  
volum e dès le s tade  p se u d o v e rm is  p o u v a i t  fa ire  p r é s u m e r  de leu r  im p o r ­
tance  d a n s  la vie de  ces M ollusques. C ependant,  les expériences  d ’ab la tion  
effectuées s u r  q u e lq u es  in d iv id u s  p re sq u e  ad u l te s  te n d e n t  cà la isse r  p en se r  
que  leu r  rôle est assez seconda ire  au  m o in s  chez l’adu lte ,  p u isq u e  cette 
ab la t ion  n ’affecte a p p a r e m m e n t  pas  leu r  c o m p o r te m e n t  ni le u r  é ta t  généra l 
co m p aré  aux  tém oins .

Dès le re c o u v re m en t  com ple t  de la m asse  v iscéra le  p a r  le té g u m e n t  
définitif, les m âch o ire s  so n t  ap p a ren te s .  Elles s’épa iss issen t  r a p id e m e n t  et 
s’a f f ro n ten t  d an s  le p la n  sagitta l.

Le n o m b re  des d e n ts  n ’a guère  a u g m e n té ;  la c in q u ièm e  ou six ièm e esl 
en fo rm ation .

E stom ac et g landes d igestives.  —  A p a r t i r  du s tade  l im apon tio ïde , se 
d iffé rencien t les p a ro is  de l’es tom ac . L e u r  s t ru c tu re  ce llu laire , c lassique, 
a été décrite  p a r  H e n n e g u y  (1925) et G ra h a m  (1938). P lu s  ré cem m en t ,  
S chm ekel  et W e c h s le r  (1968) en o n t  r e p r is  l’é tude, en  p a r t ic u l ie r  au  m ic ro ­
scope é lec tron ique.

Le cy top lasm e  est  vacuola ire ,  r e n fe rm a n t  des vésicules ovoïdes. La  
su rface  b o rd a n t  la  lu m iè re  s to m aca le  est fo r te m e n t  ciliée. Ces cellu les sont 
sem blab les  à celles q u i  c o n s t i tu e n t  le tég u m en t .  Elles a p p a ra is s e n t  d ’ab o rd  
dan s  la région a n té r ie u re  e t  v e n tra le  et s u r  les flancs. E lles v on t s é p a re r
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5 m m

V i y

Fig. 13. —  A-D,  évo lu t ion  ju v é n i le  u l té r i e u re  de  JE. alderi.
Le t i s su  d iges ti f  est  r ep résen té  en p o in t i l lé ,  s a u f  en I) o ù  il n ’est  p lu s  figuré. 

p, p a lp e ;  rh ,  r h in o p h o res .

les q u a t r e  p rem iè re s  pap illes  a p p a ru e s  a p p a r t i e n n e n t  en effet a u x  rangées  II 
e t  IV (et no n  I et II) (1).

D ans  u n  r a n g  que lconque, les pap il les  les p lus  do rsa les  so n t  les plus 
a n c ie n n e m e n t  apparues ,  les p lu s  je u n e s  se f o r m a n t  vers  les flancs, l’avant 
e t  le bas a u  fu r  et à m e su re  du  dév e lo p p em en t  d u  diverticule . II es t  ainsi 
possib le  de  d re sse r  u n  pe t i t  tab leau  qu i d o n n e  l ’a p p a r i t io n  des p rem iè res  
papilles en  fonction  de la ta i l le  ap p ro x im a t iv e  (2) des la rves  :

T a i l l e  en  m m

0,9 - 1,1 m m  
1,2 - 1,4 m m  
1 ,5 - 2  m m  
2 - 3 m m

A p p e n d ice s  a p p a r a i s s a n t  

I I .  I V ,
I I I .

I I I -

V.
V, VI,

IV,

(1) Je  rap p e l le  q u ’a r b i t r a i r e m e n t  j ’a i  n u m é ro té  en chiffres r o m a in s  les rangées  de 
p ap il les  de  I à  n  d ’a v a n t  en a r r iè re .  Le chiffre en  c a ra c tè re  a rabe ,  p lacé  ap rès ,  indique 
le n u m é ro  d ’o rd re  d ’a p p a r i t io n  des p ap i l le s  d a n s  u n e  rangée  donnée  : p a r  exem ple  I, =  
p re m iè re  p ap i l le  d u  p re m ie r  r a n g ;  I L  =  t ro is ièm e  p ap i l le  du  d eux ièm e  rang ,  etc.

(2) C om m e je  l ’a i  d é jà  in d iq u é  p o u r  cette  espèce e t  p o u r  d ’au tres ,  d a n s  m es  élevages, 
la  v itesse  d e  cro issance  va r ie  b eaucoup  d ’un  in d iv id u  à l ’a u t r e  issu  de la  m êm e ponte.
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Les sch ém as  re p ré s e n ta n t  de très  je u n e s  Æ . a lderi  de la  l im apon tio ïde  
à des s tades  de que lques  m il l im è tre s  m o n t r e n t  ce tte  évolution (fig. 12 et 13). 
Vers 4 m m , l’aspect du  je u n e  est d é jà  t r è s  vois in  de  celui de l ’a d u l te ;  seuls, 
pa lpes  et rh in o p h o re s  n ’on t pas  a t te in t  les p ro p o r t io n s  q u ’ils a u ro n t  chez 
l’a d u l te ;  les angles du pied c o m m e n c e n t  à se dessiner.

T u b e  digesti f .  —  L a  m ig ra t io n  du  t is su  d igestif  ve rs  les d iverticu les  
e t  vers  l ’a r r iè re  se p o u rsu i t ;  la poche  s to m aca le  se développe revê tue  de 
l’é p i th é l iu m  stom aca l  typ ique , ta n d is  que  le tissu d igestif  m ig re  d an s  les 
d ive r t icu les  et vers  l’a rr iè re .

A p p a re i l  excréteur.  —  Le re in  p re n d  peu  à peu  son asp ec t  défin it if ;  il 
n ’est  p lu s  m a ss if  m a is  digi té et é ten d  son  ré seau  d a n s  to u te  la  zone dorsa le  
des  d ive r t icu les  d igestifs  où il fo rm e  u n  lacis de p lu s  en p lu s  ramifié.

A p p a re i l  circulatoire. —  Le c œ u r  e t  les va isseaux  a t te ig n e n t  ra p id e ­
m e n t  le u r  a spec t  définitif;  l’a r tè re  b u lb a ire  e t  l ’a r tè re  gén ita le  s’in d iv id u a ­
l isen t p récocem en t.

A p p are il  génital.  —  Nous avons vu que  l ’acqu is i t io n  de l ’a spec t  l im a ­
c ifo rm e  ne  s ’accom pagne  d ’a u c u n  c h a n g e m e n t  de l’a sp ec t  de l’ébauche  gona- 
d ique . Il f a u t  a t te n d re  que  le s tad e  que  j ’ai appelé  p seu d o v e rm is  a i t  a t te in t  
en v iro n  1,2 m m  et p ré sen te  les b o u rg eo n s  des q u a t r e  p rem iè re s  papilles  de 
c h a q u e  côté p o u r  déceler u n  d éb u t  d ’évo lu tion  : cette  m asse  se creuse  d ’une  
lu m iè re  e t  dev ien t ovoïde. P eu  après ,  d a n s  l ’ec to d e rm e  sus- jacen t ,  en a r r iè re  
de la tache  ép id e rm iq u e  violette, u n e  m u lt ip l ic a t io n  ce llu la ire  s ’in s tau re ,  
d é l im i ta n t  u n  pe t i t  bou rgeon  qu i en fonce  b ie n tô t  la  b asa le  ta n d is  que  des 
fibres conjonctives ,  n erveuses  e t  m u sc u la i re s  d ev ien n en t  p lu s  denses  à son 
con tac t .  Q ue lques-unes  s’o r ie n te n t  d é jà  e n t re  le bo u rg eo n  ec to d erm iq u e  e i 
l’é b au ch e  gonadique .

L a  l ia ison  en tre  les p a r t ie s  e c to d e rm iq u es  et m é so d e rm iq u e s  se réalise  
très  r a p id e m e n t  p rès  de l ’ec toderm e, g râce  à  u n e  évolution ra p id e  de la  p o r ­
tion m é so d e rm iq u e  qu i fo rm e  u n  tube  ve rs  l ’avan t.  Un d eu x ièm e  m o u v e ­
m e n t  dev ien t  alors t rè s  net.  L a  p a r t ie  p ro fo n d e  du  m a ss if  m é so d e rm iq u e  
p ro l i fè re  et s ’enfonce vers  l’a r r iè re ,  e n tre  le re in  défin itif  et l’es tom ac, pu is  
sous  la g lande  digestive gauche  où elle fo rm e  la  gonade, d ’ab o rd  sous fo rm e  
d ’u n e  p lage  massive, a r ro n d ie  et apla tie , b o u r ré e  de gonocytes, e n tre  le pied 
et le tu b e  digestif. Elle ne  p r e n d r a  sa  fo rm e  lobée en follicules que  p ro g re s ­
s ivem ent.  E n  m êm e te m p s  q u e  s’effectue cette  m ig ra t io n  vers  l’a r r iè re ,  la 
p o r t io n  m é so d e rm iq u e  re sp o n sab le  de la  jon c t io n  devien t p lu s  grêle  et 
s’é tire  con s id é rab lem en t .  Elle fo rm e ra  le cana l  h e rm a p h ro d i te  et la  vésicule 
sém in a le  q u i  s’é larg it  t r è s  r a p id e m e n t ;  cette  de rn iè re  es t  a lo rs  en  co n tac t  
d irec t  avec le bou rgeon  ec toderm ique .

Ce bo u rg eo n  ec to d erm iq u e  se creuse  très  tô t  d ’une  lu m iè re  q u i  s’ouvre  
peu ap rè s  son  acco tem en t avec le tu b e  m ésoderm ique ,  en c o n t in u i té  avec la 
lu m iè re  de ce dern ie r .  L a  p ro l i fé ra t io n  du bourgeon  ec to d e rm iq u e  p rog resse  
assez  le n te m e n t  m a is  rég u l iè rem en t ,  r e p o u s s a n t  vers l ’a r r iè re  la p a r t ie  m éso ­
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d erm ique , po u r  fo rm er,  avec l’a d jo n c t io n  d ’é lém en ts  m ésen ch y m a teu x ,  
m u scu la ire s  et nerveux , les g landes  annexes  fem elles (g lande  de  l’a lbum ine , 
g lande  m u q u eu se )  et la  sp c rm a th è q u e ,  et, d ’a u tre  p a r t ,  le t r a c tu s  génital 
m âle. Le c a r re fo u r  gén ita l  et la p o r t ion  de ca n a l  m ix te  j u s q u ’à sa jonc tion  
avec la vésicule sém ina le  son t  auss i  ec toderm iques .  L e u r  fo rm a t io n  e s t  t a r ­
dive com m e d’a i l leu rs  la  d iffé renc ia tion  de to u te s  les annexes  ec toderm iques ,  
con tem p o ra in es  de celle des p re m ie rs  é lém en ts  sexuels, les sperm atozoïdes,  
qui s ’a c cu m u len t  t rè s  tôt d a n s  la vésicule sém inale .

Ainsi l ’ap pare i l  génita l  a  u n e  double o rig ine  : u n e  p o r t io n  m éso d e r­
m ique, qu i co rre sp o n d  à  la gonade, au  cana l h e rm a p h ro d i te  e t  à la  vésicule 
sém inale , e t  une  p o r t io n  ec toderm ique , re sp o n sab le  de la fo rm a t io n  du  reste 
du t rac tu s .

L a  m a tu r i té  e t  les p rem iè re s  pon tes  in te rv ie n n e n t  com m e j ’a i  pu  le 
no te r  p o u r  b ien  d ’a u t re s  N u d ib ran ch es ,  p o u r  des ta il les  e x trêm em en t  
variables, p lu s  ou m o ins  p récocem en t,  p o u r  des r a iso n s  que  je  n e  peux 
encore préciser , m a is  qu i re lèven t de fa c te u rs  d ivers  ( tem p éra tu re ,  
lu m iè re  ?). Le g ro u p e m e n t  de  n o m b re u x  in d iv id u s  accélère  la m a tu ra t io n ,  
l’iso lem ent to ta l  la ra le n t i t  no tab lem en t .

III. — COMPARAISON AVEC LES AUTRES TYPES 
DE MÉTAMORPHOSES CHEZ LES NUDIBRANCHES

1» ÉTUDE DES MÉTAMORPHOSES CHEZ LES ÆOLIDIENS 1 ( 1 )
A VÉLIGÈRE S  PLANCTOTROPHES

L ’é tu d e  détaillée  de l’on togenèse  d ’Æ  a lderi  a été r e n d u e  possib le  grâce 
à la r ichesse  des œ u fs  en  v ite llus ;  il é ta it  in té re s sa n t  de pouvo ir  co m p are r  
cette évolution excep tionne lle  avec celle d ’a u t re s  espèces d o n t  les véligères 
séc rè ten t  une  p ro to c o n q u e  a p p a r te n a n t  au  m ê m e  type, m a is  d o n t  la pau ­
v re té  en vitellus nécess ite  u n e  ph ase  de vie t ro p h iq u e  e t  pélagique.

C’est a ins i  que  j ’ai p u  fa ire  des obse rva tions  très  in té re s sa n te s  chez 
Facelina coronata  e t  u n e  a u t r e  espèce que  je  n ’ai pu  d é te rm in e r  avec certi­
tude.

P a r m i  les colonies de  l ’H y d ra i re  E u d e n d r iu m  capillare  Aider, il arr ive 
f ré q u e m m e n t  de  t ro u v e r  des Facelina coronata  (Forbes) je u n e s  e t  im m a ­
tu re s  en assez g ra n d  no m b re ,  avec des a d u l te s  et leu rs  pontes .

Ces pon tes  so n t  en  généra l  déposées à p la t  sous les p ie r re s  im m ergées ;  
elles son t  form ées  d ’u n  pe t i t  r u b a n  fixé au  su b s t r a tu m  su r  to u te  sa  longueu r  
et en rou lé  en sp ira le  régu liè re  et fes tonnée .

Les œufs, p a u v re s  en  vitellus, d o n n e n t  na issance , au  b o u t  de 5 à  6 jo u rs  
à 15-20° C, à des véligères  san s  yeux, d o n t  le p ied  est r é d u i t  et le vélum

(1) C’e s t -à -d ire  à vé ligè re  p o u rv u e s  d ’une  p ro to co n q u e  de type 1.
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bilobé b ien  développé. La  p ro to co n q u e ,  du  type  1 d e  T h o m p so n ,  es t  t r a n s p a ­
re n te  et la isse  voir l’o rg an isa t io n  in te rn e  de cette  l a rv e  p a r f a i te m e n t  adap tée  
à la vie p la n c to n iq u e  q u ’elle va  m e n e r  p e n d a n t  u n  laps  de te m p s  encore 
im posss ib le  à  évaluer de  façon  précise .

A la loupe  b inoculaire , p a rm i  les très  je u n e s  Facelina coronata, j ’ai 
p u  observer  u n e  véligère fixée p a r  so n  p ied  su r  u n  h y d ro e a u le  d ’E u d e n ­
d r iu m  capillare, dans  u n e  posi t ion  sem i-ré trac tée .  Elle s’est  révélée p a r  la 
su i te  ê tre  celle d ’une Facelina coronata. Ceci n ’est  p a s  san s  r ap p e le r  ce qui 
a été observé chez A m p h o r in a  doriæ  (1) et Terg ipes  despectus .

Cette véligère diffère p ro fo n d é m e n t  de celle q u i  so r t  de l’œ uf.  Le  pied 
e s t  en  effet b ien  développé, les yeu x  b ien  visibles. L o r s  de sa c a p tu re  le vé lum  
é ta i t  d é jà  com p lè tem en t  rég ressé  e t  la  m asse  v iscéra le ,  im p o r ta n te ,  rem -

F ig . 14.
Facelina  c o rona ta  : p ro to ­

conque  de vé ligère  après  
son re je t .

A,  vue  du  côté gauche;  
B , vue  d o r sa le ;  C, vue  v en ­
t r a l e ;  D, l a rv e  su r  le po in t  
de p e rd re  sa pro toconque  
e t  son opercule.

p lis sa i t  p re sq u e  en t iè re m e n t  la  p ro to co n q u e ,  b ien  q u ’elle a i t  été en  voie de 
décollem ent.  Le  tissu  h é p a t iq u e  a p p a ra i s s a i t  lég è rem en t  b ru n â t r e ,  sans 
d o u te  p a r  su i te  d ’ingestion  de  p h y to p lan c to n ,  m a is  il n ’y avait  a u c u n e  p ig ­
m e n ta t io n  té g u m e n ta i rc  (fig. 14, D).

Un e x am en  a t te n t i f  de  la  p ro to c o n q u e  m o n tre  q u ’il y  a  eu u n e  c ro is­
sance  de p lu s  de  un  tour,  à  voir la sp ira le  sénes tre  q u e  dessine  la  coquille  
en  s ’e n ro u la n t  su r  e lle -m êm e; m a is  to u te  la port ion  co lum ella ire  e s t  t rè s  
effacée; seu le  u n e  m ince  lam e  t r ia n g u la i re  r e l ia n t  l’apex  au  bo rd  p o s té r ie u r  
du  p é r is to m e  à dro ite  subsis te  (fig. 14).

A

1 0 0 [ J

(1) Que j ’ai appelé p a r  e r re u r  C apell in ia  exigua  (1962 a).
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Sa fo rm e  régu liè re  e t  a r ro n d ie  n ’est  p a s  affectée p a r  l ’e n ro u le m e n t ,  au 
p o in t  que  sans  le dess in  de la  ligne de su tu re  spiralée , on p o u r r a i t  croire 
q u ’elle a p p a r t ie n t  au  type  2 de T h o m p so n .

J ’ai éga lem en t trouvé, su r  E u d e n d r iu m  capillare,  une  véligère  d o n t  je 
n ’ai m a lh e u re u s e m e n t  p a s  p u  ob ten ir  la c ro issance  j u s q u ’à  u n  s tade  p e r­
m e t ta n t  u n e  d é te rm in a t io n  sans  équivoque, b ien  q u ’elle soit p a r fa i te m e n t  
d is tinc te  de  celle de F. coronata  p a r  une  p ig m e n ta t io n  b ru n -v io le t  d a n s  la 
rég ion  céphalique , su r  les flancs, s u r to u t  à d ro i te  s u r  la n u q u e  et u n  peu 
en a rr iè re ,  a insi q u ’en  a v a n t  s u r  le dessus  du  p ro p o d iu m .

Les p ro cessu s  de la  m é ta m o rp h o se  so n t  t rè s  sem blables. L a  p ro to ­
conque  re je tée  p a r  la  l im apon tio ïde  est p re sq u e  id en t iq u e  à celle de 
F. coronata,  m a is  elle es t  légè rem en t p lus  d é p r im é e  t r a n sv e rsa le m en t .  On 
re m a rq u e  la  m ê m e  t race  d ’en rou lem en t,  l’e ffacem ent p re sq u e  co m p le t  de 
la colum elle . Cette la rve  est  m o r te  a lo rs  q u ’elle ava it  acqu is  les deu x  p re ­
m ières  p a ire s  de papilles.

S ’il e s t  t rop  tô t  p o u r  p ouvo ir  aff irm er q u e  la  p résence  du  gen re  E u d e n ­
d r iu m ,  ou m êm e de l ’espèce E. capillare  est nécessa ire  à la  m é ta m o rp h o se  
de F. coronata,  il es t  assez t ro u b la n t  de co n s ta te r  que, su r  a u c u n  a u t r e  genre 
d ’H y d ra i re  exam iné , je  n ’ai pu  t ro u v e r  le m o in d re  je u n e  de  F. coronata  ou 
sa véligère, a lors  que  j ’ai p u  en  réco lte r  deu x  a u t re s  u n  peu  p lu s  t a rd  su r  
E. capillare  (1).

P o u r  cet Æ o lid ie n  com m e p o u r  Tergipes despec tus  ou A m p h o r in a  
doriæ, on p e u t  do n c  env isager  com m e p ro b ab le  u n e  telle spécificité.

D ’a u t re  p a r t ,  il es t  v ra isem blab le  que la  d u rée  de la  p h a s e  fixée, ou 
« d iap au se  », es t  t r è s  co u r te  co m m e celle de A .  doriæ  e t  p e u t -ê t re  de T. des­
pectus ,  é ta n t  d o n n é  la  r a re té  des véligères fixées p a r  r a p p o r t  à  l ’ensem ble 
des ind iv idus  de  tous âges  réco ltés  su r  ces colonies d ’H y d ra ire s .

D e u x  fa i ts  se dégagen t de ces observations :

I o II sem ble donc  que  la  dépen d an ce  d ’u n e  p ro ie  p lu s  ou m o in s  spéci­
fique p o u r  la m é ta m o rp h o s e  soit u n  fa i t  c o u ra n t  s inon  obliga to ire  chez les 
N u d ib ran ch es  p la n c to t ro p h e s ;  q u e lq u es  espèces d o n t  les œ u fs  so n t  très 
r iches  en  vite llus p o u v a n t  échapper  à cette contingence  (2).

2° L a  co m p a ra iso n  de la  véligère à p ro to co n q u e  de type  1 ju s te  éclose 
et à la m é ta m o rp h o se  m o n t re  que la  p h a se  pé lag ique  a  u n e  signification 
im p o r ta n te ,  elle c o r re sp o n d  à des m odifica tions  p ro fo n d es  e t  à u n e  cro is­
sance  très  ne tte  qu i n écess i ten t  u n e  vie t ro p h iq u e  p lus  ac tive  e t  p lu s  longue 
d an s  le p lanc ton , q u e  p o u r  les véligères à p ro toconques  de  type  2.

(1) L’é tro i te  spécifici té v is -à -v is  des p ro ies  s’a t té n u e  p a r  la su i te  e t  les adu ltes  
acceptent  b ien  d ’a u t r e s  H ydra ires .

(2) L a  spécificité h ô te -p ro ie  se ra  abordée ,  d a n s  u n  m ém o ire  u l té r i e u r ,  avec la  n u t r i ­
t ion e t  les  phases  desci 'ip tives de  la  cro issance  e t  des m é ta m o rp h o ses  com parées  chez 
les N u d ib ran ch es  e t  Sacoglosses.
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Q u a n t  à  la fo rm e  finale de la  p ro toconque , il es t  év iden t  que l’an im al  
p o u r r a  s’en  ex tra ire  p lu s  f a c i lem en t  que  d ’u n e  coquille  à  colum elle  b ien  
sa illante . T h o rso n  (1946) a r e p ré se n té  la  véligère de  L im a p o n t ia  capitata  
e t  la véligère d ’u n e  a u t re  espèce q u ’il p ré su m e  ê tre  celle d ’E ly s ia  v iridis  
su r  le p o in t  de se m é ta m o rp h o s e r  : chez ces deu x  Sacoglosses il y  a  a lo rs  
une  analog ie  t ro u b la n te  de la  fo rm e  de la  p ro to c o n q u e  avec celle de Facelina  
coronata  ou celle de n o t re  espèce in d é te rm in é e  : cette p ro to co n q u e  est 
n e t te m e n t  p lu s  g ran d e  q u ’à  l’éclosion et p ré se n te  la  sp ira l isa t io n  r e m a r ­
quée  chez ces Æ olid iens .

2° ÉTUDE DES MÉTAMORPHOSES CHEZ LES ÆOLIDIENS 2 (1)

L ’é tu d e  de l ’on togenèse  de Tenellia  v e n t i la b ru m  e t  celle d ’A m p h o r in a  
doriæ  on t été co m p arées  avec q u e lq u es  p h ases  de celle de Tergipes despec tus  
et de A m p h o r in a  c ingulata ,  espèces à véligères p la n c to t ro p h e s  d o n t  le cycle 
n ’a p u  ê tre  observé d an s  sa  to ta li té .

De cette  étude, il r e s s o r t  q u ’il existe u n e  g ra n d e  hom ogénéité  des p ro ­
cessus  em bryo log iques  et de m é ta m o rp h o s e  chez ces Æ olid iens .

Ces p rocessus  d iffè ren t fo n d a m e n ta le m e n t  de ceux que l’on a  observés 
chez les fo rm es  à  véligères d o n t  la p ro to c o n q u e  est de type 1.

L ’é tu d e  détaillée de l ’on togenèse  de ces Æ o lid ien s  ne se ra  pas  exposée 
ici, seuls  se ron t  ra p p o r té s  tro is  fa i ts  g én é rau x  p a r t ic u l iè rem en t  in té re s sa n ts  :

1° Chez to u te s  les véligères p la n c to t ro p h e s  ou léc itho trophes ,  la  cavité  
pa lléale  qu i se fo rm e  es t  t r è s  p ro fo n d e  e t  s’é te n d  en  a r r iè re  j u s q u ’a u  n iveau  
de l’in se r t io n  d u  m u sc le  r é t r a c te u r .  L a  to rs ion  est  to u jo u rs  de 180° et se 
p ro d u i t  a lo rs  que  la  véligère achève  la  fo rm a t io n  de sa  p ro toconque .

2° A u  fu r  e t  à  m e su re  que  cette  cavité palléa le  a p p a ra î t ,  to u s  les élé­
m e n ts  figurés d u  p a l l iu m  v o n t  d i s p a ra î t r e  peu  à peu  à p a r t i r  du  p la n  
sagitta l.  T o u te s  les cellu les qu i le c o n s t i tu e n t  m ig re n t  de ch aque  côté vers  
les flancs. Ces p h én o m èn es  so n t  p a r f a i t e m e n t  visibles s u r  le v iv an t  où, lors  
de l ’éclosion, il ne  sem ble  su b s is te r  a u c u n e  t race  du  m a n te a u .  De fait, les 
coupes d ’em b ry o n s  d ’âges d iffé ren ts  c o n f irm en t  ce tte  évo lu tion ;  u n e  s im p le  
m e m b ra n e  a n h y s te  subsis te  q u e lq u e  tem p s  sous la  p ro to c o n q u e  à l ’éclo- 
s ion  (fig. 15).

Il sem ble  donc que  le m a n te a u  p r im i t i f  et le b o u r re le t  pa lléa l jo u e n t  
u n  rôle r e s t r e in t  et t r a n s i to i r e  : ils a s s u r e n t  l ’ach èv em en t  d u  te s t  p ro te c te u r  
p u is  sem blen t  d isp a ra î t re .  Il es t  b ien  év iden t  que  la p ro to co n q u e  n e  p e u t  
p lu s  a lo rs  a u g m e n te r  de d im e n s io n  : c’est  ce que  co n f irm en t les m e su re s  
e t  l ’a sp ec t  des p ro to co n q u es  de to u te s  les espèces de cette catégorie  que  j ’ai 
pu  observer à  la  m é ta m o rp h o se  : Tergipes  despectus , A m p h o r in a  cingulata,  
A . farran i ,  A. doriæ, Tene llia  v en t i la b ru m .  O n  ne  p e u t  fa ire  a u c u n e  d i s t in c ­

ta) C’es t -à -d ire  à vé ligères  p o u rv u e s  d ’u n e  p ro to co n q u e  de t j 'pe  2.



342 J E A N  T A R D Y

IV. — DISCUSSION

I° TORSION

Si l ’o n  est  u n a n im e  ac tu e l lem en t  à c o n s ta te r  q u e  « la  to rs io n  es t  l’acte 
de n a is sa n c e  de la  classe des G astéropodes », les m o d a l i té s  de cette  to rs ion  
son t  assez var iab les .

Chez les Prosobranches ,  l ’a m p li tu d e  es t  d ’env iro n  180°. E lle  ap p a ra î t  
soit com m e u n e  crise  de q u e lq u es  m in u te s  (A c m e a ; B ou tan , 1899), soit en 
deu x  te m p s  de 90° chacun , de d u rée  inéga le  (H a lio tis , Patella-, Crofts, 1937, 
1955), soit co m m e u n  m o u v e m e n t  len t  : 10 j o u r s  env iro n  chez P om atias  
elegans  (Creek, 1951). Même chez les fo rm es  à dév e lo p p em en t  a l téré ,  com m e 
cette  dern iè re ,  ou re ta rd é e  com m e Pila  (R a n ja h ,  1942) e t  P isania  m aculosa  
(F ranc ,  1943), il y a u n e  to rs ion  de 180° q u i  a m èn e  la cav ité  palléale 
d ’a r r iè r e  en a v a n t  en p a s s a n t  p a r  la  droite .

Ce m o u v e m e n t  r e n d  com pte  de  la  to rs io n  en  « 8 » de la  co m m issu re  
viscérale  qu i es t  longue  : on qualifie de ce f a i t  les P ro s o b ra n c h e s  de  Strep- 
to n eu re s  p a r  opposit ion  a u x  E u th y n e u re s  où  la  c o m m issu re  v iscéra le  n ’est 
p lu s  to rd u e  à q u e lq u es  exceptions près, telles A cteon ,  P h il ine  q u i  o n t  con­
servé des ca ra c tè re s  a rch a ïq u es .  Cette e u th y n e u r ie  p e u t  ê tre  réa lisée  de deux 
façons d ifféren tes  : soit p a r  dé to rs ion  de la  c o m m issu re  v iscéra le  encore 
longue (C éphalasp idés ,  A nasp idés) ,  soit p a r  cép h a l isa t io n  de la  com m is­
s u re  viscéra le  a ins i  so u s tra i te  à l ’influence de la  to rs ion  (Pleurobranchacea  
[ =  N o ta sp id és ] ,  N u d ib ran ch es ,  Sacoglosses e t  m a jo r i té  des P u lm o n é s ) .

Chez les O p is thobranches ,  l’a m p l i tu d e  de la  to rs ion  es t  considérée 
c o m m e var iab le .  Chez les C éphalaspidés, A n asp id és  et Pleurobranchacea ,  
la cav ité  pa l léa le  s ’ouvre  en  effet non p lu s  en  avan t ,  m a is  à d ro i te  ou  m êm e 
en  a r r iè re .  Chez les deu x  p rem ie rs ,  G uiart,  (1901) a pu vérifier q u ’il y  avait 
b ien  d é to rs io n  ap rè s  la  to rs ion  la rvaire ,  com m e P e lsen eer  (1894) l ’avait 
supposé .  Chez qu e lq u es  N ud ib ranches ,  P e lsen ee r  (1911) a p u  m o n t r e r  q u ’il 
y  a  u n e  to rs io n  b r u s q u e  de 180°. T h o m p s o n  (1958) in d iq u e  (p. 53) : « T o r ­
sion in  Adalar ia  is no longer  detectable  as  a m ech an ica l  p ro cess ;  all the 
o rg an s  w h ic h  a re  involved  in  on togene tica l  to rs io n  are, f ro m  th e i r  first 
a p p ea ran ce ,  p laced  in  th e i r  pos t- to rs iona l  p o s i t io n s  » et, u n  peu  p lu s  loin : 
« T o rs io n  as i t  affects th e  v iscera l o rg an s  in  the  o p is to b ra n c h  e m b ry o  never 
a p p ro a c h e s  th e  fu ll  180° tw is t ing  fo u n d  in  liv ing  D iotocardia  ». Le m êm e 
a u te u r ,  en  1962, éc r it  (p. 211), p a r l a n t  d u  m o u v e m e n t  des ce llu les  anales  : 
« T h is  m o v e m e n t  is th e  sole vestige in  T riton ia  h o m b e rg i  of th e  o n to ­
gene tic  m e c h a n ic a l  p rocesses  of g as tro p o d  to rs io n  and  v en tra l  f lexure ». 
H a m a ta n i  (1960) a  rep résen té ,  chez C atriona orna ta  e t  C. p in n i fe ra ,  les 
véligères p ré -  et pos t- to rs ionne lle s  où l’on voit que la to rs io n  a tte in t 
bien 180°.
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Ainsi les op in ions  n e  sem blen t  pas  c o n c o rd a n te s  ou v a r ie n t  selon les 
espèces é tud iées .  A la  lu m iè re  de ce que n o u s  a v o n s  observé, nous  pouvons 
aff irm er  que, b ien  que  la  to rs ion  ne  dépende  p a s  to u jo u rs  d ’u n  p rocessus  
m écan ique , elle existe c e p e n d a n t  chez tous  les N u d ib ra n c h e s  e t  q u ’elle est 
d ’env iron  180°.

E n  effet, chez les Æ o lid ie n s  2, où la  p ro to c o n q u e  es t  su f f isam m en t  
développée a v a n t  que  n ’in te rv ien n e  la tors ion, on  c o n s ta te  que  son  apex  est 
d ’ab o rd  to u rn é  ve rs  l ’avan t ,  pu is  b ru s q u e m e n t  il p r e n d  u n e  posi t ion  posté­
r ieure ,  l ’o u v e r tu re  é ta n t  d ir igée  vers  l’avan t.  L a  r é a l i s a t io n  de ces p rocessus  
se p rê te  p a r f a i t e m e n t  à l ’observa tion  grâce  à l’a l lo n g e m e n t  an té ro -p o s té r ieu r  
de la  p ro to c o n q u e ;  les figures de véligères p ré -  et p o s t- to rs ionne lle s  données  
p a r  P e lse n e e r  (1911) (E o lis  concinna, A m p h o r in a  olivacea ) et p a r  H am a-  
tan i  (1960) (C atr iona  orna ta  et C. p in n i fe ra )  m o n t r e n t  l ’évidence de  cette 
torsion. J ’a i  p u  su iv re  ce p ro cessu s  chez A m p h o r in a  farran i ,  A .  c ingulata, 
A . doriæ, T erg ipes  despec tus ,  Tenellia  v e n t i la b ru m  et T rinches ia  auran tia  
où j ’ai observé  des figures  très  sem blables. L a  to r s io n  de  180° est  p a r  consé­
q u e n t  u n  p h é n o m è n e  p a r t ic u l iè re m e n t  n e t  chez les Æ o lid ie n s  2.

Chez les Æ o lid ien s  Í ,  la to rs ion  se dérou le  é g a lem en t  t rè s  vite (un  peu 
m o in s  vite, semble-t-il,  chez les véligères lé c i th o tro p h es ) ,  elle su rv ien t  av an t  
que  la  p ro to co n q u e ,  telle  q u ’elle a p p a ra î t  à l’éclosion, ne  so it  achevée. D ans 
les cas où la  r ichesse  en v ite llus  est  g ra n d e  d a n s  l’em b ry o n  et p e rm e t  
l’ob se rv a t io n  de la  m é tam o rp h o se ,  la  to rs io n  est  encore p lu s  difficile à 
observer é t a n t  d o n n é  q u ’elle se passe  a va n t  q u e  ne  so it  développée la  p ro ­
toconque  et, p a r t a n t ,  la  cavité  pa lléa le  : g ro ss iè rem en t ,  n o u s  p o u v o n s  dire 
que  l ’axe a u to u r  d u q u e l  se fa i t  la  to rs ion  est  t r è s  vo is in  de l’axe de sym étr ie  
a p p a re n te  de  la  m a sse  v iscéra le  qu i e s t  a lo rs  su b -sp h é r iq u e ,  si b ien  q u ’exté­
r ie u re m e n t  il es t  difficile de  la  soupçonner .  C ep en d an t  u n e  o bse rva tion  a t t e n ­
tive p e rm e t  de c o n s ta te r  que  l’in v ag ina tion  coquillière , d ’ab o rd  dorsale, 
passe  à  g au ch e  pu is  dev ien t  v e n tra le  com m e j ’ai pu  le r e m a r q u e r  chez 
Aeolidiella alderi.  D ’a u t r e  p a r t ,  chez la  je u n e  véligère  de  ce tte  espèce, le 
p o in t  de  jo n c t io n  du  m é se n té ro n  e t  du  p ro c to d é u m  est ven tra l  a v a n t  la 
to rs ion  (7-8e jo u r )  et, t r è s  b ru s q u e m e n t  (m o ins  de u n  j o u r  p lu s  ta rd ) ,  il 
dev ien t dorsa l  e t  l’in te s t in  descend  le long  d u  m ésen té ro n ,  à droite , p o u r  
r e jo in d re  l’a n u s  d o n t  il n ’est  p a s  possib le  de déceler d an s  le m ê m e  tem p s  
une q u e lco n q u e  m ig ra t io n .  L a  réa l i té  de la to rs ion  dex tre  e t  de 180° est  de 
ce fa it  in con tes tab le .  Il es t  in f in im en t  p robable ,  à cond it ion  de  p ra t iq u e r  
des coupes à  des s tades  su f f is a m m e n t  précoces, q u ’il en es t  de m ê m e  chez 
Adalaria  p r o x im a  et Tri to n ia  h o m b e rg i  (1).

Il es t  fac ile  d ’ex p l iq u e r  p o u rq u o i  l’a n u s  su b i t  u n e  sim ple m ig ra t io n  de 
45-50° chez l ’em b ry o n  lo rs  de la  tors ion. E n t r e  le so m m et de la  m a sse  v is ­
cérale  et le com plexe  cép ha lo -péd ieux  s ’é tab lit  u n  g r a d ia n t  de to rs io n  : un  
p o in t  q u e lco n q u e  de la  m asse  viscéra le  su b ira  u n  d ép lacem en t  d ’a u ta n t

(1) Seule  l ’o b se rv a t io n  de coupes de t rè s  j e u n e s  e m b ry o n s  p e u t  p e rm e t t r e  de  s’en 
ren d re  com pte .  L a  ré a l is a t io n  e t  l ’in te rp ré ta t io n  de te l les  coupes so n t  t r è s  dé l ica tes  et 
e x p l iq u e n t  le m a n q u e  d’in f o r m a t io n  à ce sujet.
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m o in s  im p o r ta n t  q u ’il se ra  p lu s  p rès  d u  com plexe cépha lo -péd ieux  e t  vice 
v e rsa  (1). Ceci n o u s  a m èn e  à  p a r le r  de la p ro to c o n q u e  et de la  cavité  p a l­
léale. Il es t  bien év iden t  que les d ivers  p o in ts  de la p ro toconque ,  u n ité  rigide, 
ne p e u v e n t  obéir à la  loi du  g ra d ia n t  de  to rs ion . Effec tivem ent, chez les 
véligères des Æ o lid iens  2, n o u s  observons, co m m e n o u s  v enons  de le voir, 
u n e  ro ta t io n  de 180° de la  p ro toconque , r a m e n a n t  la cavité  pa lléa le  au -dessus  
de  la  région céphalique . Cette to rs ion  n ’est  r e n d u e  possib le  m é c a n iq u e m en t  
q u e  p a r  la  co n fo rm a tio n  de la  la rve  : le d ia m è tre  du pédoncu le  u n is s a n t  la 
m a sse  viscérale  e t  le com plexe cépha lo -péd ieux  est fa ib le; la cavité  palléale  
est  t r è s  p ro fonde  e t  sépare  e n t iè re m e n t  p ro to c o n q u e  et m a n te a u  d u  p é d o n ­
cule. Ainsi, la p ro to c o n q u e  solidaire d u  s o m m e t  de la  m asse  viscéra le  sub it  
la m ê m e  to rs ion  de  180°.

Inversem ent,  la co n fo rm a tio n  de  la  vé ligère  léc i tho trophe  e t  p ré- 
to rs ionne lle  des Æ o lid iens  1 su p p r im e  to u te  possib ili té  de to rs ion  p a r  un  
p rocessus  m écan iq u e  : il suffit, p o u r  s’en  r e n d re  com pte , de se re p o r te r  
a u x  dess ins  de la  figure 1. E n  effet, il n ’y a  pas  de cavité pa lléa le  e t  p lus  
de pédoncule . Ce de rn ie r  est rem p lacé  p a r  u n e  légère cons tr ic t ion  e n t re  les 
deu x  masses. D ans  ce cas, ce ne  sont p lu s  la p ro to co n q u e  et le b o u r re le t  
pa l léa l  qu i to u rn e n t  avec la  m a sse  v iscérale, m ais  leu rs  ébauches  avant 
q u ’elles ne la recouvren t .  Il y  a in v e rs io n  ici de l’o rd re  ch rono log ique  de ces 
p ro cessu s  on togéné tiques  et la to rs ion  p ro cèd e  p re sq u e  exc lus ivem en t d ’une 
c ro issance  différentielle.

U lté r ieu rem en t,  lo rs  de la  m é ta m o rp h o se ,  la m asse  viscéra le  s’in tégre  
a u  com plexe céphalo-pédieux . Ce p h én o m èn e ,  qu i p rés ide  à  l ’acqu is i t io n  de 
l’a sp ec t  l im acifo rm e, n ’ab o u t i t  en  a u c u n  cas  à  la d é to rs ion ;  au  con tra ire ,  
il l ’em pêche  : la m asse  v iscéra le  es t  devenue  solidaire  du  cépha lopod ium  
et l’axe  de to rs ion  se co n fond  peu  à peu  avec celui du  g ra n d  a l longem en t 
de l ’an im al.  D ans  ces conditions , to u te  ten ta t iv e  de déto rs ion  a b o u t i ra i t  à 
to rd re  en  m êm e te m p s  le c ép h a lo p o d iu m  a u to u r  de son axe an té ro -posté -  
r i e u r  à  la  m a n iè re  d ’u n e  hélice  ! Un tel p ro cessu s  est inconcevable  et, de  fait, 
ne  se p ro d u i t  pas  : chez tous les N u d ib ra n ch es  adu ltes  V abo u ch em en t  de 
l’in te s t in  avec l’e s tom ac  est dorsal et décèle a insi de façon  ca tégorique que  
ces M ollu sques  o n t  su b i  et conservé la torsion de 180°, c o n t ra i re m e n t  à ce 
que  M orton (1958) a ff irm e (p. 174). P a r  contre , l’effacem ent de la  flexion 
sous l ’effet de l’a l lo n g em en t  a n té ro -p o s té r ieu r  est évident. Il ne  f a u t  donc 
p as  p a r le r  de dé to rs io n  chez les N u d ib ran ch es ,  m a is  seu lem en t de l ’efface­
m e n t  p lu s  ou m o in s  m a r q u é  de la flexion ven tra le .  Cet e ffacem ent n ’est 
c e p e n d a n t  ja m a is  tota l,  ca r  au  d é p a r t  de  l’es tom ac  l ’in te s t in  se d ir ige tou­
j o u r s  ve rs  l’av a n t  et p a sse  p a r  la  d ro ite ;  d ’a u t re  par t ,  l’an u s  re s te  le p lus  
so u v en t  à droite, so lida ire  du  flanc droit.

(1) C’est p o u rquo i  il ne  f a u t  p a s  co n s id é re r  la  m ig ra t io n  de l ’a n u s  com m e le fa i t  
p ré p o n d é ra n t  de la  to r s io n  chez les  N u d ib ra n ch e s ,  car  cet orifice est  r e la t iv e m e n t  p rès  
du  c ép h a lo p o d iu m  et se dép lace  peu.  E n  se f o n d a n t  s u r  ce dép lacem en t ,  on a b o u t i t  à 
des  conclusions e rronées  en n ian t ,  p a r  exem ple ,  l a  to r s io n  chez A m p h o r in a  (  =  E u b ra n ­
ch u s )  exigua, Tr inchesia  a u ra n t ia  com m e l ’a f a i t  T h o m p so n  (1958), a lo rs  qu ’e lle  est  de 
180° chez ces espèces.
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E n  ré su m é , chez les Æ o lid iens  2, que  la  vé ligère  soit p la n c to t ro p h e  ou 
léc i tho trophe ,  la to rs ion  in te rv ie n t  com m e u n  p h é n o m è n e  m é can iq u e  su r  la 
m a sse  v iscéra le  recouver te  d ’une  p ro to co n q u e  d é jà  achevée. Cette torsion 
est  de 180°.

Chez les  Æ o lid iens  1, la to rs ion  in te rv ie n t  a u ss i  com m e u n  p h é n o m èn e  
m écan iq u e ,  ra p id e  chez les véligères p lan c to tro p h es ,  m a is  il p o r te  su r  la 
m asse  v iscéra le  a lo rs  que  la  p ro to co n q u e  enco re  inachevée, es t  en  fo rm e  de 
s im p le  calo tte . Chez les véligères léc i tho trophes ,  la  to rs ion  p rocède  p resque  
ex c lu s iv em en t  d ’une  cro issance  d ifféren tie lle ;  elle e s t  p lu s  len te  e t  p o r te  su r  
la g lande  coqu il l iè re  à pe ine  évaginée. D ans  les deux  cas la to rs ion  est 
c e p e n d a n t  de 180°.

Enfin , ce tte  to rs ion  pe rs is te  chez tous  les N u d ib ra n c h e s  à l’é ta t  ad u l te ;  
la  p o s it ion  d o rsa le  de l ’ab o u ch em en t  de  l’in te s t in  avec l’e s tom ac  en  est  la 
p re u v e  i r ré fu tab le .

L a  m a sse  viscéra le  en s ’in té g ra n t  au  cép h a lo p o d iu m  est  resp o n sab le  :
I o de  la  conse rva tion  in tég ra le  de  la to rs ion  de 180°;
2° de  l ’effacem ent par t ie l  de la flexion, l ’a n u s  m ig ra n t  vers  l’a r r iè re  

sous l ’effet de l’a l longem en t an té ro -p o s té r ieu r .

Signification adapta tive  de la torsion.  —  Bien des hyp o th èses  on t été 
ém ises  q u a n t  à  l a  s ignification de la tors ion. Celle q u i  a ob ten u  la  p lu s  large 
aud ience  e s t  b ien  celle de G ars tan g  (1928). E lle  offre en  effet les explications 
les p lu s  p lau s ib le s  à  ce p h é n o m è n e  fo n d a m e n ta l  e t  si p a r t ic u l ie r  q u ’est la 
to rs io n  des G astéropodes. G a rs tan g  suppose  q u e  la to rs ion  es t  une  m u ta ­
tion  b ru sq u e .  E lle  a u ra i t  eu p o u r  p r in c ip a le  conséquence  de p e rm e t t r e  la 
r é t r a c t io n  de  la  région cép h a l iq u e  la p rem iè re ,  d u  p ied  en su i te  à  l ’in té r ieu r  
de  la  p ro to co n q u e ,  a lo rs  q u ’a v a n t  la to rs ion  c ’é ta i t  l’inverse . Selon cet au teu r ,  
la rég ion  cép h a l iq u e  se ra i t  p lu s  vu ln é rab le  que  le pied. Ainsi, la  la rve  qui 
a sub i  la to r s io n  se ra i t  m ieux  p ro tégée  que si elle ne  l’av a i t  pas  subie.

R écem m en t ,  Ghiselin (1966) et T h o m p s o n  (1967) o n t  ap p o r té  des po in ts  
de vue d iffé ren ts .  Le p re m ie r  ne  cro it  pas  à  la possib ili té  d ’une  « m a c ro ­
m u ta t io n  » a b o u t is sa n t  à u n e  to rs ion  d ’emblée de 180°, m ais  p lu tô t  à une 
to rs io n  p a r  é tap es  t r è s  progress ives  d a n s  1’ « h is to ire  » des G astéropodes. 
D ’u n e  p a r t ,  n o u s  devons n o u s  en ten ir  a u x  fa i ts ;  o r  n o u s  n ’avons au cu n  
exem ple, à  m a  connaissance , ni d an s  la fau n e  actuelle , n i d a n s  la  p a léo n to ­
logie, de G asté ropodes  qu i so ien t  les r e p ré s e n ta n ts  de l’une  de ces étapes, 
g rad u e l le  e t  « ra iso n n ab le  » de la to rs ion .

De p lus ,  B a tten ,  Rollins  et Gould (1967) c r i t iq u e n t  la théorie  de Ghiselin, 
car  les C yclom ya,  fo rm es de M onop lacophores  fossiles découverts  ré c e m m e n t  
(R ollins;  H orny ,  1963, 1963 a, 1965, 1965 a), m o n t r e n t  des c a rac tè re s  q u i  les 
r a p p ro c h e n t  des G astéropodes m ais  pas  le p lu s  im p o r ta n t ,  la  to rs io n ;  o r  ces 
fo rm es é ta ien t  p a r fa i te m e n t  adap tées  à leu r  m ode de vie com m e en tém o i­
g n en t  leu rs  p o p u la t ions .  Il est do n c  ab so lu m e n t  ind ispensab le  d ’in tég re r  ces 
M ollusques  p o u r  reco n s t i tu e r  la  phy logén ie  a b o u t is san t  a u x  Gastéropodes. 
O n  n e  p e u t  d ire  que ces fa its  p rê c h e n t  en  fa v eu r  de la théo r ie  de Ghiselin.
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C o n tra irem en t  à  la  to rs ion , la  d é to rs io n  ou ro ta t io n  d ’équ il ib re  nous 
m o n tre  dans  la  seule fa u n e  m a laco log ique  ac tuelle  to u t  u n  éventa il  de types 
in te rm éd ia ire s  en tre  la  to rs io n  de 180° et la dé to rs io n  com plè te  —  du  m oins 
ap p a re n te  chez les G astéropodes O p is th o b ran ch es  (Minichev, 1967, et obser­
va tions  personne lles  ra p p o r té e s  ici). De p lus, n o u s  v enons  de le m o n tre r ,  la 
to rs ion  de 180° est  u n  p h é n o m è n e  constan t ,  in sc r i t  d a n s  l’em bryo log ie  de 
tous  les G astéropodes com m e u n e  crise  rap ide . A u cu n e  t race  de degré  ou de 
p rogress ion  m ê m e  chez les p lu s  a rc h a ïq u e s  : dès q u ’elle a p p a ra î t ,  la  to rs ion  
est  totale. Q u an t  à la dé to rs ion , elle ne p e u t  ê t re  con fo n d u e  avec u n  p ro ­
cessus  on togén ique  p r im a i r e  de to rs ion  incom plète .  Elle se p ré se n te  to u ­
jo u rs ,  en effet, com m e u n  p h é n o m è n e  seconda ire  : elle ne s ’a c q u ie r t  q u ’avec 
l’a spec t  définitif de ces G asté ropodes  q u i  su b is sen t  to u s  la to rs io n  de 180° 
d a n s  la période  e m b ry o n n a ire .

P a r  conséquent,  il m e  sem ble q u ’il faille de nouvelles  inves t iga t ions  
d an s  la fau n e  m alaco log ique  ac tuelle  et pa léon to log ique  p o u r  é taye r  la 
théorie  de Ghiselin. A ce t i t re ,  l ’observa tion  des  p h én o m èn es  em b ry o n n a ire s  
chez Neopilina  r e v ê t ra i t  v ra ise m b la b le m e n t  u n e  im p o r ta n c e  considérab le .

Il est fo r t  possib le  que, chez la  véligère, le p ied  et la  tête  so ien t  aussi 
vu lné rab les  l’u n  que  l’a u t re ,  et je  ne  c r i t iq u e ra i  pas  T h o m p s o n  p o u r  cette 
a s se r t ion  à  l’encon tre  de la  th éo r ie  de G ars tang .  P a r  contre, il est b ien  évi­
d e n t  que  ce n ’est pas  le m a n te a u  q u i  jo u e  u n  rô le  p ro te c te u r  d u  cépha lo ­
p o d iu m  lors de la r é t r a c t io n  : m es  obse rva tions  su r  l ’évolution de cet o rgane 
chez les véligères à  p ro to c o n q u e  de type  2 le m o n t r e n t  p le inem en t.  Ce n ’est 
pas  ce que  G ars tang  v o u la i t  d ire  e t  c ’est, me semble-t-il, jo u e r  su r  les m ots  
que de l’en ten d re  a ins i : il es t  p a r f a i te m e n t  c la ir  que  c’est  l’espace m énagé  
sous la  p ro to co n q u e  sécrétée  p a r  le m a n te a u  q u i  cons ti tue  l’abri  du  cépha­
lopodium . Cet espace peu t ,  ou non, ê tre  co n fo n d u  avec la cavité  palléale.

2o CHRONOLOGIE DES PROCESSUS DE MÉTAMORPHOSE

Chez tous les N u d ib ra n c h e s  où l’on a p u  su iv re  ces ph én o m èn es ,  la 
chronologie  est to u jo u r s  la  m êm e : l ’h is to lyse  des organes  la rv a i re s  p ré ­
cède to u jo u rs  l’h is togenèse  des append ices  définitifs. Seul sem ble  faire 
exception à cette règle Terg ipes edw ardsii  d o n t  les s tades  pélag iques,  décr i ts  
en 1846 p a r  de N o rd m a n n ,  p o r te n t  en m ê m e  tem p s  des papilles  e t  u n  vélum . 
P o u r  T. despectus  il n ’en  es t  pas  de  m êm e. C’est p o u rq u o i  je  n ’acco rde  que 
peu de c réd it  à ce trava il ,  l’a u te u r  a y a n t  p ro b a b le m e n t  m a l  in te rp ré té  ce 
q u ’il voyait  : p e u t-ê tre  s’agissait-i l  de la rves  nec tochè tes  d ’A nnélides  ? Les 
m oyens  ne  deva ien t c e r ta in e m e n t  pas, à l ’époque, p e rm e t t r e  des observa­
tions  b ien  précises s u r  des o rg an ism es  de ce tte  taille. Enfin , les co n n a is ­
sances d ’em bryologie  co m p arée  chez les inve r téb rés  é ta ien t  encore  bien 
succinctes.

Les organes  la rv a i re s  d i s p a ra is se n t  g rad u e l lem en t  et leu rs  tra c e s  p e r ­
s is ten t  chez les je u n e s  la rv es  où a u c u n e  poussée  d ’appendice  ne  se m anifes te .
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C ependant, la fo rm a t io n  d u  bulbe  r a d u la i r e  et des p rem iè re s  den ts , le 
p ro p o d iu m  et les yeux, le re in  définitif, son t  a cq u is  en généra l a v a n t  la per te  
du vé lum  : il es t  b ien  év iden t  que p o u r  su rv iv re  il f a u t  que  l’o rgan ism e  
qui va  se m é ta m o rp h o s e r  soit p ré p a ré  à  son c h a n g e m e n t  de vie.

3o TÉTRALOGIE E T  MORPHOGENÈSE,
MORPHOGENÈSE EXPÉRIMENTALE CHEZ LES NUDIBRANCHES

D ans  cer ta ines  cond it ions  d ’élevage, j ’ai ob tenu  des Æ olid ie lla  alderi  
adu lte s  to u t  à fa i t  a b e rran tes ,  com m e le m o n t r e n t  les p h o to g ra p h ie s  de la 
figure 17. La  sole péd ieuse  est  auss i  longue  que  chez u n  in d iv idu  no rm al,  
m ais  elle n ’est  recouverte  de papilles  que  d a n s  la m oitié  a n té r ie u re  de la 
lo n g u eu r  de  l’an im a l .  A l ’excep tion  de celles de  la co llere tte  cépha lique , ces 
papilles son t  assez n e t te m e n t  p lu s  grosses q u e  celles d ’u n  in d iv idu  no rm al.  
E n  y  r e g a rd a n t  de  p lu s  près, on  s’aperço it  q u e  la  p a r t ie  p o s té r ie u re  d u  pied 
ne reço it  pas  ou que  peu  des o rganes  viscéraux, ceux-ci son t  co n te n u s  dans 
la p a r t ie  a n té r ie u re  du  corps  qu i forme, vers l ’a r r iè re  e t  s u r  le dos, u n e  bosse 
séparée  de la sole péd ieuse  p a r  u n  p ro fo n d  sillon (fig. 18). Les pap il les  ne 
s ’a l ignen t que su r  les c in q  r a n g s  co r re sp o n d a n t  a u x  p re m ie r s  d ’u n  ind iv idu  
no rm al.

E n  a r r iè re  d ’eux  se tro u v e  l’a n u s ;  m a is  il n ’est  pas  s i tué  su r  le flanc 
d ro i t  de l ’a n im a l  : il es t  d ir igé  vers l’a r r iè re  et vers  la gauche, a p p ro x im a ­
t ivem en t d an s  le p lan  de sy m é tr ie  a p p a re n t  de  l’an im al,  f lanqué  de  ch aque  
côté p a r  le c inqu ièm e  r a n g  de papilles  (fig. 18). A u cu n  des d ive r t icu les  pos­
té r ieu rs  à son o u v e r tu re  n e  se développe. Il y  a donc u n  rem o d e lag e  r a m e ­
n a n t  l’a n u s  d an s  le p la n  de  sy m é tr ie  a p p a re n t  de ces Æ o lid ien s  p a r f a i te ­
m e n t  viables, p u i s q u ’ils se son t  m êm e re p ro d u i ts .  Les ind iv id u s  adu lte s  
issus  de ces p a re n ts  a b e r r a n ts  é ta ien t  n o rm a u x .  Il s’agit  donc  b ien  d ’un  
acc iden t  au  co u rs  des p ro cessu s  de m é ta m o rp h o se  m od if ian t  la  m orpho log ie  
de l’adulte .  J ’ai pu  m ’a ssu re r ,  en  effet, que  les Æ olid ie lles  a b e r ra n te s  p ro ­
vena ien t  de larves, qui, à la  su i te  de l’év ag ina tion  de la cavité palléale , p ré ­
sen ta ien t ,  av a n t  l ’a p p a r i t io n  de to u te  papille, u n  d iverticu le  d ig i t i fo rm e  p lus  
ou m oins  long p a r t a n t  p o s té r ie u re m e n t  à la m asse  v iscérale, légè rem en t  à 
d ro ite  e t  vers l ’a r r iè re ,  au -d e ssu s  de la p a r t ie  p os té r ieu re  du  pied.

L ’é tu d e  h is to log ique  de ce r ta ines  véligères e t  des larves  an o rm a le s  
p e rm e t  u n e  in te rp ré ta t io n  sa t is fa isa n te  des p ro cessu s  qu i co n d u isen t  à ces 
adu lte s  ab e r ra n ts .  Les coupes h is to log iques  m o n t r e n t  en effet, chez ce r ta ines  
véligères su r  le p o in t  d ’éclore, u n e  én o rm e  vacuo le  su r  le b o rd  ex te rn e  du 
b o u r re le t  palléal, à d roite , au  n iveau  du  re in  secondaire . Cette vacuole  
n ’a p p a ra î t  que si le m ilieu  est  confiné; on p e u t  donc  p en se r  q u ’elle jo u e  un  
rôle soit d an s  la  rég u la t io n  osm otique , soit d a n s  le s tockage des  p ro d u i ts  
de déchets , p e u t -ê t re  m ê m e  sert-e lle  à ces deu x  fins. Cette vacuo le  va  se 
t ro u v e r  englobée sous le m a n te a u  défin itif  lo rs  de son éve rs ion  (fig. 19). 
L o rsq u e  la  vacuole es t  su f f is a m m e n t  grosse, le m a n te a u  défin itif  n e  réu ss i t
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F i g . 1 8 .  —  Une Æ .  alderi  a b e r r a n te  a d u l t e  fixée, p ap il les  sectionnées,  afin de m o n t r e r  la 
d ispos i t ion  des ran g ées  e t  de  l ’a n u s .  A,  vue  du  côté d ro i t ;  B, vue  v e n t r a le ;  la  p a r t ie  
po s té r ieu re  de la  sole péd ieuse  est  rep liée  v e n t r a le m e n t  vers  l ’avan t .

a, a n u s ;  b, orifice b u c ca l ;  m .  v, m asse  v iscé ra le ;  p, p a lp e ;  pr,  p ro c to d é u m ;  
q, q u e u e ;  rh, rh in o p h o re .

F ig. 19.

Schém a d ’une  coupe f ro n ta le  de 
la rve  m o n t r a n t  r é v e r s io n  a n o r ­
m ale  du  m an te au .

b, b u lb e  r a d u la i r e ;  b. p,  b o u r ­
re le t  p a l léa l  (en grisé) ; c. a, cel­
lu les  a n a le s ;  e .p ,  ép i th é l iu m  
p édieux  d o r sa l ;  i, i n te s t i n ;  m.  
m ésen té ro n ;  st ,  s ta to cy s te ;  v, v a ­
cuole.

pas  à  enve lopper to ta le m e n t  la  m a sse  viscérale, car  il lui a  fa l lu  a u p a ra v a n t  
eng lober cette  vacuole. Le  b o rd  d u  m a n te a u  v ien t a lors  b u te r  d a n s  le sillon 
q u ’il cons ti tue  en ac h e v a n t  d ’e n to u re r  la vacuole  avec la  m asse  viscéra le  
(fig. 19). L ’ang le  a ins i  fo rm é  est  a igu  et em pêche v ra ise m b la b le m e n t  la 
ré so lu tion  du  m a n te a u  défin itif  en  u n e  lam e  p ro l i fé ra n t  vers l ’a r r iè re ,  au
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fu r  e t  à  m e su re  de r a l lo n g e m e n t  de la  sole pédieuse , p o u r  fo rm e r  l’ép ithé­
lium  d o rsa l  et c o n tr ib u e r  a ins i  à l ’a l longem en t du corps  chez les ind iv idus 
n o rm a u x .  Au co n tra ire ,  le m o u v e m e n t  de p ro l i fé ra t io n  du  b o u r re le t  palléal, 
qu i rev ien t  a lors  vers  l’avan t,  s ’oppose en d irec tion  très exac tem en t  à celui

'V

A

/

G'

F i g . 2 0 .  —  E v olu t ion  m o rp h o g én é t iq u e  schém atisée  e t  com parée  chez les  Æ olid ie l la  
alder i  n o rm a le  (A à G) et  a n o rm a le  (A ' à G'). En grisé le n o tu m ;  les flèches in d iq u en t  
les m o u v em e n ts  p ré su m é s  lo rs  du  reco u v re m e n t  en  A, A', B  e t  B', qui  r e p ré se n te n t  des 
la rv es  vues p a r  l ’a r r i è r e ;  C. D. E , s tades  m en a n t  à la  l im a p o n t io ïd e ;  C', D', E',  leurs  
h om ologues  a n o r m a u x  ; F, G, ex ten s io n  du n o tu m  chez l ’ad u l te  n o rm a l  ; F', G’, chez 
l e u r  hom o lo g u e  a b e r ra n t .  

o, vacuole.

de l’a l lo n g em en t  p éd ieu x  an té ro -p o s té r ieu r .  L a  vacuole  ne  se r é s o rb a n t  pas 
im m éd ia tem en t ,  il se fo rm e  a lo rs  ce d iverticu le  où, u n  peu  p lu s  ta rd ,  s ’enga­
gera  la  m asse  v iscéra le  fa u te  de t ro u v e r  de p lace  ail leurs. L a  m o rp h o g en èse  
com parée  des in d iv id u s  n o r m a u x  et a n o rm a u x  est  ré su m ée  p a r  les schém as 
de la figure  20.
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Il se fo rm e u n  tu b e  t r a n s i to i r e  accolé à  la m a s s e  viscérale d a n s  sa p a r t ie  
pro fonde , dirigé d ’a v a n t  en  a r r iè re ,  s’o u v ra n t  su r  l ’ex té r ieu r  d a n s  l ’épithé- 
l iu m  définitif, en tre  le d e ssu s  du  pied  et le d ive r t icu le  au  fu r  et à  m e su re  
de l’a l longem en t de la  larve. Ce tube  s’oblitère  t r è s  tô t  à la s u r fa c e  de 
l ’é p i th é l iu m  et d is p a ra î t  p a r  la  suite . L ’orifice de ce tte  in v ag ina tion  é p i th é ­
liale  m a rq u e  la  l im ite  a p p ro x im a t iv e  de l’e x p a n s io n  d u  té g u m e n t  définitif.

Chez les adu lte s  a b e r ra n ts ,  il y  a p a rfo is  u n  fin d iverticu le  de la  g lande  
digestive q u i  pén è tre  d a n s  le pied . D ans  ce cas, j e  n ’ai j a m a is  observé de 
poussée de papilles su r  l’é p i th é l iu m  dorsa l de la sole pédieuse.

La p o r té e  d e  ces faits téra to log iques  
est très im p o r ta n te  à d ivers  po in ts  de  vue.

10 L a  re m a rq u e  énoncée  ci-dessus, l’e m p lacem en t  des pap il les  en co r­
ré la t io n  avec la l im ita t io n  d u  déve loppem en t de l’é p i th é l iu m  do rsa l  défin itif  
chez m es Æ olid ie llcs  a n o rm a le s  —  que  corrobore  l ’é tude  h is to log ique  des 
p rocessus  de m é ta m o rp h o se s  n o rm a u x  et té ra to log iques  —  te n d e n t  à 
p ro u v e r  q u e  ces append ices  d é r iv en t  du  m a n te a u  et no n  des p a ro is  la té ra les  
du  corps. Le  t issu  d iges t if  n e  p e u t  p ro d u ire  à lui seul ces app en d ice s  s’il 
n ’es t  pas  associé à cet ép i th é l iu m  défin itif  com m e le m o n t re  son absence  
s u r  le dessus, le dessous  e t  les b o rd s  de la  queue . Un a u t r e  exem ple  v ien t 
con firm er  cela : chez d e u x  ind iv id u s  ad u l te s  j ’ai trouvé  u n  d iverticu le  
d igestif  v e n t ra l ;  d an s  a u c u n  de  ces cas je  n ’ai consta té  la  m o in d re  i r r é g u ­
la r i té  des tég u m en ts  ad ja c e n ts .  Il ne  sem ble  donc  pas  y avoir  une  in d u c t io n  
à la  fo rm a tio n  des pap i l le s  p a r  le tissu  d igestif  associé à u n  té g u m e n t  
que lconque.

P reuves  expérim enta les .  —  D’a u t re  p a r t ,  j ’ai p u  m o n t r e r  q u e  le tissu  
d igestif  in d u is a i t  ce tte  fo rm a t io n  d an s  l ’ép ith é l iu m  défin itif  en  r é a l i s a n t  
les op éra t io n s  su ivan tes .

S u r  u n  m êm e ind iv idu , j ’ai su p p r im é  tou tes  les pap illes  de deux  
rangées  consécu tives  e t  l’u n  des d iver t icu les  co rre sp o n d a n t  s a u f  son e x t ré ­
m ité  d ista le . Les in d iv id u s  a ins i opérés  o n t  donné les r é s u l ta t s  su iv a n ts  : 
là  où le d iverticu le  a  été  s u p p r im é  a u c u n e  pap ille  n ’a repoussé ;  p a r  contre , 
a u -d essu s  de la  p o r t io n  d is ta le  d u  d iver t icu le  de nouvelles pap illes  se son t 
développées. E lles d e m e u re n t  assez petites , ce qu i s’exp lique  p e u t-ê tre  p a r  
l’iso lem en t de la  p o r t io n  du  d iver t icu le  h é p a t iq u e  du  res te  du  tube  digestif. 
P a r  contre , com m e on  p o u v a i t  s’y  a t ten d re ,  le rang  de papilles  su p p r im é  
san s  ab la t ion  d u  d ive r t icu le  d igestif  re d o n n e  na issance  à u n e  ran g ée  de 
papilles  p a r fa i te m e n t  consti tuées .

11 sem ble donc  q u e  ce so it  l’associa tion  ép ithé lium  défin itif- t issu  d igestif  
qu i soit responsab le  de la  fo rm a t io n  de  papilles . Il y a u ra i t ,  en  som m e, une  
com pétence  du  tissu  n o ta i  qu i a b o u t i ra i t  à l’é labora tion  de ces append ices
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sous l ’in d u c t io n  d u  tissu digestif. Ces fa i ts  r é f u te n t  l’h y p o th è se  ém ise  p a r  
ce r ta in s  a u te u r s  (c ita tion  de T h o m p so n ,  1968, p. 55, s a n s  ré fé rence , m ais  
fa is a n t  san s  d o u te  a llusion  au  trava il  de H an co ck  e t E m b le to n  [1849],  qui 
o n t  c ru  voir u n e  in n e rv a t io n  par t ie l le  de la  zone  pap i l l i fè re  p a r  les ganglions 
péd ieu x  e t con c lu a ien t  à son hom ologie  avec les p a ra p o d ie s  in n e rv ées  par 
les m êm es  ganglions. Ces faits son t  d ’a i l leu rs  déniés  p a r  R usse ll  (1929); 
p a r l a n t  d ’/E olid ia  papillosa, cet a u te u r  écrit,  p. 214 : « No ped a l  nerves 
w ere  seen to e n te r  the  ce ra ta  ».

2° L a  co m p a ra iso n  des positions occupées p a r  l’a n u s  chez des an im au x  
n o rm a u x  d ’une  p a r t ,  et a n o rm a u x  d ’a u t r e  p a r t ,  p ro u v e  de façon ind iscu tab le  
que, chez les p rem ie rs ,  l’a l longem en t du  céph a lo p o d iu m , ap rè s  avoir  favorisé 
l ’e ffacem ent de  la flexion ventra le , em p ê c h a i t  sa d isp a r i t io n  com plè te  (qui 
n ’est  q u ’a p p a re n te )  en m a in te n a n t  cet orifice solidaire  du  flanc dro it ,  alors 
que, chez les seconds, l’effacem ent de la  flexion v e n tra le  es t  b ien  favorisée 
p a r  l’a l lo n g em en t  du  cépha lopod ium , m a is  p a r  la suite , l ’a n u s  n ’é ta n t  pas 
so lida ire  de  ce complexe, m igre  p o u r  p re n d re  une  « pos i t ion  d ’équ ilib re  » 
a p p ro x im a t iv e m e n t  d an s  le p lan  sag itta l  a p p a re n t .

Mes obse rva tions  on t porté  s u r  u n e  d iza ine  d ’ind iv id u s  a b e r r a n ts  qui 
m o n t r è r e n t  tous  les m êm es  d isposit ions  a n a to m iq u es .  D ’a u t re  p a r t ,  j ’ai 
récolté  s u r  le te r r a in  u n e  Æ olidiella  sangu inea  q u i  p ré se n ta i t  la  m ê m e  ano ­
malie , ce qu i confirm e que  ces cas té ra to lo g iq u es  ne so n t  pas  u n iq u e m e n t  
d u s  à  des cond it ions  artificielles dé fec tueuses  e t  p ro u v e  que, lo rsq u e  la 
m asse  v iscéra le  re s te  saillante, l’a n u s  d ébouche  p o s té r ie u re m e n t ,  d an s  le 
p lan  de sy m é tr ie  de l’an im al.

3° Ces deu x  p h én o m èn es  sont liés et n o u s  su g g è ren t  u n e  séd u isan te  
th éo r ie  explica tive  de la pos it ion  de l ’a n u s  chez les Doridacea  : en  effet, chez 
ces N u d ib ra n c h e s  le p ied  re s te  séparé  du  m a n te a u  défin itif  p a r  un  p ro fo n d  
sillon; p a r  conséquen t ,  l’a l longem en t d u  p ied  n ’em pêche  pas  l ’a n u s  de 
p r e n d r e  une  posi t ion  d ’équ ilib re  d a n s  le p la n  de sy m é tr ie  a p p a re n t  de 
l’a n im a l  co m m e chez nos Æ olid ie lles  a b e r ra n te s .  Chez les fo rm es  où il ne 
subsis te  pas  de  sillon à  l’é ta t  adu lte  (Goniodoris, Palio, L im a c in a  et au tres ) ,  
il do it  v ra ise m b la b le m e n t  y  en avoir u n  lo rs  de la  m orphogenèse .

D ’a u t r e  p a r t ,  l’a spec t  des je u n e s  ind iv id u s  a n o rm a u x  n ’es t  pas  sans 
ra p p e le r  la  s t r u c tu r e  des A cochlid iacés où le sac v iscéral p o u r r a i t  fo r t  bien 
ê tre  l ’hom ologue  du  d iverticu le  dorsa l de m es Æ olid ie lles  a b e r ra n te s .  La 
pos i t ion  de  l’a n u s ,  q u i  res te  la téral,  p e u t  p a r f a i te m e n t  s’exp lique r  si cet ori­
fice est  p lacé chez la véligère p lus  p rès  d u  cép h a lo p o d iu m  q u ’il ne  l ’es t  chez 
celles des N u d ib ran ch es  é tud iées  ici.

E nfin  S im ro th  (1905) e t  Kiinkel (1916) o n t  décrit,  chez u n  individu 
d ’A r io n  r u fu s  (P u lm o n é ) ,  une  ano m a lie  de con s t i tu t io n  to u t  à fa i t  analogue 
à celles que  je  v iens de  rap p o r te r ,  m a is  les orifices n e  su b is sen t  pas de 
m ig ra t io n ,  v ra isem b lab lem en t ,  p o u r  les m êm es  ra isons  que  celles que  j ’ai 
invoquées  p o u r  les Acochlidiacés.
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E n  résum é ,  la co m p a ra iso n  de l’évolu tion  m o rp h o g é n é t iq u e  n o rm a le  et 
té ra to log ique  a ins i que  l ’e x p é r im e n ta t io n  m o n t r e n t  :

—  Q ue la  poussée  des pap il les  sem ble  ê tre  in d u i te ,  chez les Æ olid iens ,  
p a r  l ’assoc ia t ion  du t issu  d igestif  avec le té g u m e n t  d o rsa l  défin it if  issu  de 
la p ro l i fé ra t io n  du b o u r re le t  palléal.

—  Q ue  la zone pap il l i fè re  es t  b ien  l ’hom ologue  du  m a n te a u  définitif 
des D endrono tacea  e t  Doridacea.  Il n ’y a pas  à ce  po in t  de vue, co m m e le 
préconise  T h o m p so n ,  de scission en tre  ces d ivers  N udib ranchus.

E nfin  l ’ex am en  des Æ olid ie lles  a b e r ra n te s  suggère  :
I o Q ue  la posi t ion  de l’an u s  chez les Doridacea  est la  conséquence  

d ’une  ce r ta in e  in d é p e n d a n c e  de la m asse  v iscéra le  p a r  r a p p o r t  au  p ied  lors  
de la  m é tam o rp h o se .

2° Q ue  le r e c o u v re m en t  de la m asse  v iscéra le  chez des fo rm es  aussi 
variées q u e  les A cochlid iacés et les A rion idés  p rocède d ’u n  m écan ism e  
t rès  sem blable .

3° Q ue  les A cochlid iacés  sont, com m e les P seu d o v e rm id és ,  des fo rm es  
qui, b ien  que  t r è s  évoluées, on t conservé  u n  asp ec t  la rv a ire  qu i p e u t  re lever 
de la  néoténie .

¥  SYSTÈME NERVEUX

C om m e j ’ai pu le m o n tre r ,  chez la véligère d ’Æ .  alderi  e t  j u s q u ’au 
s tade  p seudoverm is ,  p a r fo is  m êm e à  des s tades  u l té r ieu rs ,  on re trouve , 
assez b ien  ind iv idua lisées ,  la p lu p a r t  des m a sse s  g a n g l io n n a ire s  de la 
c o m m issu re  v iscérale. Les gang lions  p le u ra u x  sont fu s io n n és  a u x  céré- 
b ro ïdes  dès le u r  fo rm a tio n .  C’est p o u rq u o i  je  su is  p e r su a d é  q u e  les m asses  
gang lionna ires ,  appelées  gang lions  p le u ra u x  chez la véligère d ’Adalaria  
pro x im a  p a r  T h o m p so n ,  n ’y co r re sp o n d e n t  pas. Elles son t  t r è s  ce r ta in e ­
m e n t  les h o m ologues  des m asses  de cellu les n erveuses  que  j ’ai p u  observer 
chez des s tades  an a lo g u es  et a u x  m êm es  e m p lacem en ts  chez la véligère 
d 'Æ olid iella  alderi. Ces m ass ifs  n eu ro b la s t iq u es  n a is sen t  au  n iveau  des 
b ou rgeons  de p a lpes  et m ig ren t ,  com m e n o u s  l’avons dit page  329, p o u r  
se fu s io n n e r  à la base  des cérébroïdes , p a r t ic ip a n t  p a r  là à  la té lencépha-  
lisation.

Chez Triton ia  hom b erg i ,  T h o m p s o n  ind ique  q u ’il n ’a p a s  vu les 
ébauches  des gang lions  p le u ra u x ;  p a r  contre, que lques  sem a in es  ap rès  la 
m é tam o rp h o se ,  une co n s tr ic t io n  t r an sv e rsa le  a p p a ra î t  d a n s  le ganglion  
cé rébro ïde  p r im o rd ia l ,  d é l im i ta n t  a ins i  le p leu ra l  et le cé rébro ïde. Ici, 
l ’absence de pa lpes  vér i tab les ,  rem p lacés  p a r  un  voile, exc lu t  p e u t-ê tre  la 
fo rm a tio n  des m ass i f s  n e u ro b la s t iq u e s  et ex p liquera i t  a ins i  la  p re m iè re  
o bserva tion  de cet a u te u r .

Je  su is  p e r su a d é  q u e  chez les véligères d ’Adalaria  p r o x im a  e t  Triton ia  
h o m b erg i  la  fu s ion  c é ré b ro -p leu ra le  s’effectue très tôt, p ro b a b le m e n t  dès



354 J E A N  T A R D Y

la  fo rm a t io n  com m e je  l ’ai observé chez Æ. alderi,  où cé réb ro ïdes  et p leu­
r a u x  n a is se n t  de ch aq u e  côté à  p a r t i r  d ’u n e  seule in v ag in a t io n  bilobée, 
c o n t ra i re m e n t  à ce qu i est a d m is  d ’u n e  faço n  assez g én éra le  chez les 
G as té ropodes  (Raven, 1966, p. 217).

Il es t  v ra i que  la  fus ion  du  cérébro ïde  et du  p le u ra l  es t  im possib le  
à obse rve r  : on p e u t  d ire  q u ’il n ’y a  j a m a is  d ’in d iv id u a l isa t io n  des p leu rau x  
ni des  cérébro ïdes . E n  effet, su r  les coupes p a ra s a g i t ta le s  on  p e u t  cons ta te r  
la p ré se n c e  des connec tifs  cé rébro-péd ieux  e t p leu ro -p éd ieu x  av a n t  que 
le c o n to u r  du  cérébro-p leura l  ne  se dessine  (fig. 4).

L a  fu s ion  des ganglions cérébro ïdes  avec les p le u ra u x  se fa it  donc 
d ’em blée  et se d é d u i t  c a tég o r iq u em en t  de la p résence  des connectifs  
cé rébro-  e t  p leu ro -péd ieux  a p p a ru s  le 8° jo u r .

L ’ensem ble  du  sys tèm e  n e rv eu x  ce n tra l  e s t  t rès  cépha lisé  dès sa fo r ­
m a t io n  p u isq u e  m ê m e  le ganglion a b d o m in a l  es t  a d ja c e n t  a u  bu lbe  buccal, 
les p a r i é t a u x  d ro i t  e t  gauche  son t  au  n iv eau  des b u ccau x  avec lesquels  
ils s o n t  p lu s  ou m o ins  en  contac t.  Le  su p ra - in te s t in a l  n ’est  séparé  du 
p a r ié ta l  d ro i t  que  p a r  une  faible cons tr ic t io n  (fig. 6, A, e t  9, A et B).

Cette s t ru c tu re ,  que  j ’ai p u  observer  éga lem en t en  u n  peu  p lus  
condensée  chez les véligères à  p ro to c o n q u e  d e  type  2, telles que  celles de 
Tenellia  ventilabrum , A m phorina  doriæ,  do i t  ê tre  u n  p h é n o m è n e  général 
chez les N u d ib ran ch es  : en effet, les exce llen ts  dessins  de  coupes p a r a ­
sag it ta le s  du  côté d ro i t  des véligères d ’A dalar ia  prox im a  et de  Tritonia  
h o m b erg i  s c ru p u le u se m e n t  rep ré sen tées  p a r  T h o m p s o n  (1958, p. 43, fig. 39, 
et 1962, p. 182, fig. 8), m o n t r e n t  à m o n  avis  u n e  e r r e u r  d ’in te rp ré ta t io n  : 
la m a sse  g an g l io n n a ire  dénom m ée  « gang lion  bucca l  d ro i t  » e s t  t rè s  ce r ta i ­
n e m e n t  le ganglion pa r ié ta l .  Q u a n t  à  ce que  ce t  a u te u r  appe lle  le ganglion 
op tique , j e  suis  p e r su a d é  q u ’il s’agit du  m a ss i f  issu  de l’inv ag in a t io n  in tra -  
vé la ire  q u i  se fu s io n n e  au  cé réb ro -p leu ra l  de ch aque  côté p o u r  réa lise r  la 
p a r t ie  la  p lus  im p o r ta n te  de la  té len cép h a l isa t io n .  D ’a illeurs ,  su r  les 
figures de T h o m p so n ,  cette  m asse  est  p lu s  ou m o in s  fu s io n n ée  à  l’av a n t  du 
cé réb ro ïde  e t  sa  taille, p a r  r a p p o r t  à ce ganglion , se ra i t  én o rm e  s’il s’agissait 
b ien  d u  ganglion o p t iq u e  : enfin, il s e ra i t  s i tué  en av an t  des yeux, ce q u i  est 
c o n tra i r e  à  la réa li té .  C ependant, l’on do it  re c o n n a î t re  co m m e T h o m p so n  
et m oi l ’avons d éc r i t  p récéd em m en t ,  que  c ’est  à p a r t i r  de ce tte  invag ina tion  
que  se fo rm e  l ’œil, et, t rè s  v ra isem b lab lem en t ,  le ganglion  optique.

Il sem ble  que  cet aspect de la té len cép h a l isa t io n  soit u n  phénom ène  
généra l  s inon  à tous  les G astéropodes (1), d u  m o in s  à  tous  les E u th y n e u re s  : 
en  effet, on  p e u t  cons idé re r  q u e  ce p ro cessu s  (indécelable chez l’adu lte  
des N u d ib ra n c h e s  p a r  su ite  de la  fu s io n  com plè te  avec les  cérébro ïdes  et 
de l’a sp ec t  sem blab le  des pé r ica ry o n s  de l ’inv ag in a t io n  e t  des cérébroïdes) 
es t  l’hom ologue  o rganogéné tique  r ig o u re u x  du  p ro e é ré b ru m  des Pu lm onés .

(1) A m a  connaissance ,  si l ’on a reco n n u  l ’ex is tence  d ’in v ag in a t io n s  in tra v é la i r e s  
(p laques  céphaliques)  chez les P ro so b ran c h es  (P ate l la ,  V erm etu s ) ,  n u l  n ’a s ignalé  sa 
fu s io n  u l té r i e u re  avec les  cérébroïdes.  La vérif ica t ion  de la  réa l isa t io n  ou de l ’absence 
de ce p ro cessu s  est  donc  souha i tab le .



M É T A M O R P H O S E S  D E S  N U D I B R A N C H E S 355

Que la  d iffé renc ia t ion  et la  com plexité  évolutive so ien t  m o in d re s  chez les 
N ud ib ranches ,  sem ble  u n  f a i t  difficilement co n tes tab le ,  m a is  l’on n e  p e u t  
n ie r  cette  hom olog ie  co m m e l’a  fa it  J. J. V an  Mol (1967), pa rce  q u ’elle 
n ’est pas  décelable  chez l ’adulte .

Chez l’a d u l te  de Goniodoris nodosa, espèce d e  N u d ib ran ch es  d o n t  le 
sys tèm e n e rv e u x  a été co m p aré  p a r  cet a u te u r  av ec  ce lu i des P u lm o n és ,  la 
nodosité  en  laque lle  il voyait  u n  hom ologue po ss ib le  d u  p ro c é ré b ru m  ne lui 
co rre sp o n d  pas, m a is  c o r re sp o n d  p lu tô t  a u x  g an g l io n s  rh in o p h o r ie n s  qui, 
chez cette  espèce, sont accolés a u x  cé réb ro -p leu raux .

Mais chez les P u lm o n é s  com m e chez les N u d ib ra n c h e s ,  il y  a  u n e  in v a ­
g ina tion  in t ra v é la i re  q u i  v ien t  seco n d a irem en t  se fu s io n n e r  avec le ganglion  
cé rébro ïde  de  c h a q u e  côté. Chez les p rem ie rs ,  ce t te  inv ag in a t io n  pe rs is te  
chez l’a d u l te  où  elle fo rm e  le tube  céréb ra l  e t  l a  g lande  cérébrale ,  sau f  
chez A m p h ib o la  (B aso m m ato p h o re ) ,  en p lu s  d u  p ro c é ré b ru m . Chez les 
seconds, il y  a  fu s io n  com plè te  de l ’hom ologue du  p ro c é ré b ru m  avec le 
cérébro ïde, ce q u i  co r re sp o n d  à la  p a r t ie  la  p lu s  im p o r ta n te  de la  té len ­
c ép h a l isa t io n  te lle  que  l ’en te n d  K. W irz  (1951), e t  qu i p o u r r a i t  éga lem en t 
l’ê tre  p o u r  les P u lm o n é s .  Mais chez les N u d ib ra n c h e s  com m e chez les 
B aso m m ato p h o res ,  il n ’y  a pas  de pe ti ts  n eu ro n e s  d ’associa tion , les « globi- 
n e u ro n es  » san s  dou te  p o u r  les m êm es  ra iso n s  in v oquées  p a r  J .  J. V an  Mol 
p o u r  les B aso m m ato p h o res ,  e t  qu i t ien n en t  au  m o d e  de vie e ssen tie l lem ent 
a q u a t iq u e  de  ces M ollusques. D ’a u tre  par t ,  il ne  se fo rm e  pas  de g lande 
cé réb ra le  e t  il n e  sem ble  m ê m e  pas  p e rs is te r  le m o in d re  vestige de  l’in v a ­
g ina tion  in travé la ire .

M algré cela, je  crois possib le  d ’a ff irm er,  avec Boettg'er (1952), que  la 
va leu r  sy s té m a t iq u e  des E u th y n e u re s  com m e sous-c lasse  se t ro u v e  confir­
m ée p a r  les données  em bryologiques.

E n  ré su m é , l’é tu d e  o rganogéné tique  d u  sys tèm e  n e rv e u x  des N u d i­
b ra n c h e s  m o n t r e  :

I o q u ’il existe  chez la  véligère u n  sys tèm e  n e rv e u x  c e n t ra l  assez 
céphalisé , avec u n e  c o m m issu re  viscérale  b ien  développée  p o r t a n t  les 
p r in c ip a u x  gang lions  que  l ’on re tro u v e  chez les a u t re s  G astéropodes;

2° q u e  ce tte  c o m m issu re  viscérale  est à  pe ine  affectée p a r  la to rs ion  
du  f a i t  de  sa  loca lisa t ion  t r è s  a n té r ieu re ;

3° q u e  ces g ang lions  v o n t  se fu s io n n e r  avec les cé ré b ro -p leu ra u x  p o u r  
réa l ise r  la  c é réb ra l is a t io n ;

4 “ q u ’il se p ro d u i t  u n  p h é n o m èn e  de té len cép h a l isa t io n  t r è s  n e t  don t  
u n e  p a r t ie  to u t  au  m o in s  p ré sen te  une  hom ologie  r e m a rq u a b le  avec la 
fo rm a t io n  d u  p ro c é ré b ru m  des Pu lm onés , r e n fo rç a n t  la v a le u r  sy s tém a tiq u e  
a t t r ib u é e  a u x  E u th y n e u re s .
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5o CONCLUSIONS PHYLOGÉNÉTIQUES GÉNÉRALES : 
ÉVOLUTION CHEZ LES NUDIBRANCHES

I o Conclusions tirées  d e  l’em bryo log ie .

C om m e nos observa tions  n o u s  o n t  p e rm is  de le cons ta te r ,  les m é ta ­
m o rp h o ses  chez les N u d ib ran ch es  s em b len t  su ivre  des voies sens ib lem ent 
d ifféren tes  selon que  l’on s’ad re sse  à telle  ou  telle espèce.

Les larves à  déve loppem en t de  type  2 ( léc i tho trophes)  ou de type 3 
(à déve loppem ent d irect) ,  tels que  les a définis T h o m p s o n  (1967), son t  des 
exceptions très  in té ressan tes ,  p u isq u e  c ’es t  p re sq u e  exc lus ivem en t p a r  elles 
que  l’on a pu  suivre  les d iverses  é tapes  des m é ta m o rp h o se s  e t  en com p ren d re  
les m écan ism es .

Les N udibranches  I (1), a p p a r te n a n t  a u x  deu x  ca tégories ci-dessus, 
telles Adalaria  p rox im a , T r i ton ia  hom b erg i ,  Cadlina læ vis  e t  Æ olidiella  
alderi,  p ré se n te n t  une  re m a rq u a b le  h o m ogéné ité  des p ro cessu s  de m é ta ­
m o rp h o se  : en p a r t icu l ie r  la  p ro l i fé ra t io n  et le r e to u rn e m e n t  d u  bourre le t  
pa lléa l d o n n a n t  le m an teau ,  la s t r u c tu r e  du  sys tèm e  nerveux , etc. Ces faits 
em bryo log iques  s’in sc r iven t  en fa v e u r  d ’u n e  orig ine m o n o p h y lé t iq u e  des 
d ifféren tes  superfam ille s  aux q u e l le s  ces M ollusques a p p a r t ie n n e n t ,  m alg ré  
la différence fo n d am en ta le  q u i  sépa re  les Doridacea  des a u t re s  N ud i­
b ra n c h e s  sans  coquille.

95 % des N u d ib ran ch es  réco ltés  le long de nos côtes d o n n e n t  naissance  
à des  véligères p lan c to tro p h es .  C om m e n o u s  l ’avons vu p o u r  les véligères 
à  p ro to co n q u e  de type  1, nos observa tions ,  b ien  que  f ra g m en ta ires ,  pu isque  
ra p p o r té e s  à deu x  seules espèces d o n t  une  in dé te rm inée , m o n t r e n t  q u ’il y a 
u n e  im p o r ta n te  c ro issance  de la  p ro to c o n q u e  lo rs  de la  vie p lan c to tro p h iq u e .  
Cette cro issance  ab o u t i t  à  la fo rm a t io n  d ’u n  te s t  de s t ru c tu re  nouvelle, équ i­
v a la n t  à  u n e  p ro to co n q u e  de type  1, c a r  la colum elle  est  t rè s  rédu ite .

Il es t  utile de rappe le r ,  b ien  q u e  les Sacoglosses n ’e n t r e n t  pas  dans  
le cad re  de ce travail ,  que  T h o rso n ,  en  1946, a déc r i t  les p ro to co n q u es  de 
type  1 des véligères de  L im a p o n t ia  n igra  e t  d ’E lys ia  v irid is  à la m é ta ­
m orphose , où l’on re tro u v e  à p e u  p rès  les m êm es s t ru c tu re s  d ’e n ro u lem en t  
de la  p ro to co n q u e  et de la  ré d u c t io n  p lu s  ou m oins  ne tte  de la columelle.

D ’a u t r e  par t ,  à l’éclosion, tou tes  les vé ligères de ce type que  j ’ai pu 
obse rve r  m o n t r e n t  u n  b o u r re le t  pa l léa l  e t  un m a n te a u  bien  développé aussi 
lo n g tem p s  que j ’ai p u  m a in te n i r  ces la rves  en  vie. Ces fo rm a t io n s  sont 
in d ép en d an te s  de la p ro to c o n q u e  a ins i q u e  T h o m p so n  a pu  l’observer chez 
la véligère d’A p lys ia .

Chez les N ud ib ra n ch es  2 (2), q u ’il s ’agisse de fo rm es p lan c to tro p h es

(1) D o n t  les véligères  p ossèden t  u n e  p ro to eo n q u e  de type  1.
(2) Dont les véligères o n t  u n e  p ro to co n q u e  de ty p e  2.
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ou léc i th o tro p h es ,  il est re m a rq u a b le  de n o te r  q u ’à l ’éclosion la  p ro to ­
co n q u e  est achevée. Le  m a n te a u  et le b o u r re le t  pa l léa l  son t  d é jà  fo r te m e n t  
régressés . Le re c o u v re m en t  de la  m asse  v iscé ra le  ne s ’effectue pas  p a r  
évers ion  de  ce de rn ie r .  C’est au  p la n c h e r  de la cav ité  pa lléale  que  se fo rm e  le 
té g u m e n t  définitif ,  v ra isem b lab lem en t  p a r  g l i s se m e n t  des t is su s  d u  m a n te a u  
su r  les f lancs p u is  s u r  le p la n c h e r  de la cavité pa lléa le .

Les N u d ib ra n c h e s  2 sem blen t  donc, du  p o in t  de vue de  l ’ontogénie, 
r é s u m e r  ou  s u p p r im e r  cer ta ines  é tapes  décelées ch ez  les fo rm es  à véligères 
de p ro to c o n q u e  de ty p e  1.

Il m e  sem ble  donc  logique d ’en d édu ire  q u e  ces  d e rn iè re s  son t  m o ins  
évoluées que  celles où la p ro to co n q u e  es t  d ’em b lée  de type  2 e t  q u ’elles 
d é r iv en t  des p récéd en tes  ou d ’une  souche co m m u n e .

N ous  p o u v o n s  fo r m u le r  d e u x  h y p o th è s e s  :
10 Les Æ o lid ien s  2 son t  d ire c te m e n t  is su s  de  ceux  de type 1. Cette 

h y p o th èse  im p liq u e  que n o u s  a d m e tt io n s  de la  m ê m e  façon  que  ces p ro ­
cessus  évo lu tifs  on t été acqu is  p a ra l lè le m en t  d a n s  des g ro u p es  différents, 
ca r  la  p ro to c o n q u e  de type  2 existe  chez les D endrono tacea  : D en d ro n o tu s  
et F im bria .

2° Ou b ien  les Æ o lid iens  2 dé r iven t  des D endrono tacea  2 (1) et les 
Æ o lid iens  1 dé r iv en t  des D endrono tacea  i.

D a n s  cette  h y po thèse  nous  som m es obligés d ’a d m e t t r e  que  ces deux 
ensem bles  son t  p o ly p hy lé tiques  e t  artificiels.

Q uels  sont les a rg u m e n ts  ju s t i f ia n t  la  p re m iè re  h y p o th è se  ?
L es Æ o lid ie n s  fo rm e n t  un  g roupe  bien  h o m o g èn e  p a r  le u r s  ca rac tè res  

a n a to m iq u e s  : a r m a tu r e  buccale, sy s tèm e  nerveux , ram if ica t ion  de la 
g lande  d igestive  en d iverticu les  d a n s  les papilles, possess ion  q u as i  généra le  
de cn idosacs ,  p a lpes  e t  rh in o p h o re s  p re sq u e  to u jo u r s  b ien  ind iv idualisés ,  
e s tom ac  au -d e ssu s  de  la g lande  génita le . Les Æ o lid ien s  2 son t p lu s  évolués 
que  les a u t r e s  p a r  la position  p lu s  dorsa le  de l ’anus ,  pa rce  q u ’ils r e n fe rm e n t  
les genres  les p lu s  spécialisés (F iona , C a lm a ) a lo rs  q u ’au c o n tra i re  les 
a u t re s  c o n t ie n n e n t  des fo rm es  p a rm i  les p lu s  a rc h a ïq u e s  (Coryphellidae , 
p a r  exem ple).

Les D en drono tacea  r e p ré se n te n t  u n  ensem ble  bien m o in s  hom ogène, 
m a is  il e s t  in co n tes tab le  que  les deux  seuls gen res  à p ro to co n q u e  de type 2 
son t  de t r è s  lo in  les p lu s  évolués p a rm i  eux.

Q uels  son t  ceux  q u i  son t  en  f a v e u r  de la  deux ièm e  h y p o th è se  ?
Ils so n t  m o in s  n o m b re u x  et d iscu tab les .  Les T e th y d æ  f o rm e n t  une 

lignée à  p a r t ,  u n  a b o u t is se m e n t  phy lo g én iq u e  p a r  su ite  de p a r t ic u la r i té s  
ex cess ivem en t évoluées : sys tèm e nerveux , voile buccal et m ode  de n u tr i t io n .

11 ne  p e u t  ê tre  q u es t io n  d ’en fa ire  u n  ch a în o n  e n tre  les D endrono tacea  
e t  les Æ olid iacea .  P a r  contre , D en d ro n o tu s  peu t  s ’in sc r i re  assez bien 
co m m e u n e  é tap e  e n t re  ces ensem bles  à  p ro to co n q u e  de type  2 : a u  po in t  
de vue  a n a to m iq u e ,  les ram if ica t io n s  h é p a t iq u e s  p én è tren t  d a n s  les touffes

(1) D o n t  les véligères  o n t  une  p ro to co n q u e  de type  2. 

ANN. SCI. N A T U R E L L E S , ZOOL., 12« S., T . X II, 1970. 24
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b ran ch ia le s  (m ais ceci d ’une  façon  m o ins  m a rq u é e  chez les a d u l te s  que 
chez les jeu n es )  (1).

Enfin, le m ode de vie, la n o u r r i tu r e  so n t  les m êm es  que  ceux  des 
Æ olid iens  2. M alh eu reu sem en t ,  des Æ o lid ie n s  1 o n t  aussi  une  n o u r r i tu re  
sem blab le  : Coryphellidæ, Facelinidae.

S ans  pouvo ir  t r a n c h e r  le p rob lèm e  p a r  m a n q u e  de données  an a to ­
m iq u es  et éthologiques ( s u r to u t  chez les D endronotacea),  il m e  sem ble  que 
la p re m iè re  h y p o thèse  es t  p lu s  v ra isem blab le .

C ependan t les D endrono tacea  fo rm e n t  u n  ensem ble  sy s té m a tiq u e  peu 
hom ogène, p a r  co n séq u en t  p e u  sa t is fa isan t .

E n  définitive, les deux  ty p e s  de p ro to c o n q u e  d is t in g u és  p a r  T h o m p so n  
(1961) son t  p a r t ic u l iè rem en t  im p o r ta n ts  du  po in t  de vue phylogéné tique . 
P a r  contre , la d is t inc tion  de 3 types  de déve loppem en t chez les N u d ib ran ch es  
p a r  ce m êm e a u teu r ,  en  1967, m e  sem ble  t ro p  artificielle : en  effet, il y  a 
p a r  exem ple  u n e  re ssem blance  re m a rq u a b le  e n tre  les véligères de Triton ia  
h o m b e rg i  et Aeolidiella alderi. Si cette  d e rn iè re  a u n  d év e loppem en t direct, 
c ’es t  que  la q u a n t i té  de v ite l lus  y  es t  un  peu  supérieure ,  ce que  m o n t r e  le 
d ia m è tre  respec tif  de leu rs  œ ufs .  Il n ’est  d ’a i l leu rs  pas  im poss ib le  que  cette 
v a r ia t io n  de r ichesse  en  v ite l lus  à l ’in té r ie u r  d ’une  espèce, b ien  q u ’excep­
t ionnelle  (2) et qui p e u t  ê tre  considérée  co m m e une  véritab le  pœcilogonie, 
perm ette ,  su ivan t  des cond it ions  ex tr in sèq u es  ou in t r in sè q u e s  inconnues ,  le 
passage  d ’une  espèce du  g ro u p e  de déve loppem en t de type 2 au  g roupe  de 
type 3 définis p a r  T h o m p so n .  D ’a u t re  p a r t ,  elle ne co rre sp o n d  p a s  à la 
réa li té  p ro fonde  des p ro cessu s  em bryo log iques  qui son t liés a u x  ty p e s  des 
p ro toconques  1 ou 2. Les cas excep tionne ls  qu i on t été décr i ts  p eu v en t  se 
r a t ta c h e r  à  l ’un  ou l’a u t re  de ces types.

J e  p ropose  donc une  c lassification  nouvelle  des types de m é ta m o rp h o se  
chez les N u d ib ran ch es  (3) su iv an t  les p rocédés  qui y  condu isen t  :

rT yp e  î  : co rrespond  a u x  p ro cessu s  de m é ta m o rp h o s e  des vé ligères  à pro toconque  
de t j ’pe 1 ; se subdivise  en  :

1 A,  p rocessus co r re sp o n d a n t  à  l ’a cqu is i t ion  de la  sjunétrie  a p p a re n te  des Dorid iens 
avec deux poss ib i l i té s  :

1 A h véligères p lan c to tro p h e s  : m a jo r i té  des D orid iens  : aucune  observation  
su r  ces fo rm es ;

1 A 2, véligères  léc i th o t ro p h es  : A dalar ia  p r o x i m a .
1 B, processus de r e c o u v re m e n t  sem blab le  à 1 A,  m ais  l ’a n u s  reste  la té ra l  :

1 Bt, véligères p lan c to tro p h e s  : F acelina  coronata;
1 B¡, véligères  léc i th o t ro p h es  : Tr iton ia  hombergi .

* T y p e  2, N u d ib ran ch es  à p ro to co n q u e  de type  2, avec  d iv is ions :
2/1 ,  véligères  p lan c to tro p h e s  : Tergipes despec tus  ;
2/2 ,  véligères léc i th o t ro p h es  : Tenell ia  ven t i la b ru m .

(1) P a r  conséquent ,  il sem ble  y  a v o ir  une  in v o lu t io n  é c a r ta n t  D en d ro n o tu s  des 
Æ olid iace  g.

(2) Seul  à m a  connaissance  le cas d 'E m b le to n ia  pa l l ida  ( =  Tenell ia  v en t i la b r u m )  
(R asm ussen ,  1944) des côtes de  S c an d in av ie  a été rapporté .

(3) P leurobranchacea  exclus.
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Voici a c tu e l lem en t  les r e p ré s e n ta n ts  des d iv e r s  types de m é ta m o rp h o se  
co n n u s  chez les N ud ibranches .

1 Ai  Aucune observation .

1 A a Adalaria  p ro x im a
0 Cadlina lœvis
•  Dendrodoris  l im b a ta

I Bí  + Facelina coronata
+ Æ o l id ie n  sp.

1 Bt Tr i ton ia  hom berg i
® Æ olid ie l la  m a n n a ren s is  
® Æ olid ie l la  alderi
• D erm atobranchus  s tr ia te l lu s

2 / 1  -{-Tergipes edwardsi i
-{-Tergipes despectus  
-{-Amphorina c ingulata  
-{-Amphorina exigua

2  2  ® C uthona  p u s tu la ta
® Cuthona  adgarensis  
® Trinchesia  granosa  
Tenell ia  ven t i la b ru m  
Tenell ia  m ed i te rranea  
A m p h o r in a  doriœ

(=  Capellinia exigua)

Le p o in t  en face  du nom  in d iq u e  q u ’il n ’y a au cu n e  p h a se  pélag ique.
La c ro ix  en face  du  nom  ind ique  que  les  co n n a issan ces  des p rocessus  de m é ta m o r ­

p hose  sont  f r a g m e n ta i r e s  p o u r  ces espèces.

2° Conclusions t irées de  la térato log ie  
et d e  Vanatom ie  com parée .

Les N u d ib ran ch es  dé r iv en t  des P leurobranchacea ,  tel est Favis q uas i  
u n a n im e  des a u te u r s  m odernes ,  conc lus ion  log ique  d ’é tudes  a n a to m iq u e s  
com parées .  Quelle fam ille  ac tue lle  p o u r r a i t  ê tre  p lu s  p réc isém en t  à l’origine 
de ces fo rm e s  sans  coquille  ?

Ici les op in ions  d ivergent, les u n s  p e n c h a n t  p o u r  les Umbraculidae, les 
a u t r e s  p o u r  les Pleurobranchidae, d ’a u t r e s  enfin p e n se n t  à une  souche ances­
tra le  c o m m u n e  e t d ispa rue .  Cette d e rn iè re  h y p o th èse  m e sem ble la seule 
accep tab le  c a r  au cu n e  de ces deu x  fam illes  ne  peu t ,  iso lém ent,  sa t is fa ire  
à u n e  re la t ion  de filiation d irecte . Nous ne  n o u s  a t ta rd e ro n s  pas  s u r  ce po in t 
u n  peu  spéc ieux  qui ne p ré sen te  en  lu i-m êm e que p e u  d ’in té rê t .  L ’é tu d e  de 
l’on togenèse  com parée  des P leurobranchacea  (voir G ohar  et Abul Ela, 1957, 
p o u r  B er th e l l in a  c i tr in a ; T h o m p so n ,  1962, p o u r  B erthe lla  p lu m u la ,  e t  mes 
p ro p re s  obse rv a t io n s  su r  ce tte  espèce d o n t  j ’ai ob ten u  la m é ta m o rp h o se  
com plète , non  publié) ,  com m e l ’é tu d e  des Doridacea  eux-m êm es, m o n tre
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de façon p e rem pto ire ,  si besoin en esl, le b ien-fondé  de l ’h y p o th è se  de la 
filiation d irec te  de tous  les N u d ib ran ch es  à  p a r t i r  des Pleurobranchacea .

Cependant, l’ana lyse  du  déve loppem en t n o rm a l  e t  té ra to lo g iq u e  chez 
Æ olidiella  alderi  am èn e  à pen se r  q u ’il y  a u n e  scission précoce  e n t re  les 
Doridacea,  qui dé r iv en t  d i re c te m e n t  des P leurobranchacea ,  et les au tre s  
N ud ib ran ch es  (D endronotacea , A rm inacea , Æ o l id ia c e a ) .

Cette sép a ra t io n  se ju s t if ie  p a r  deux  fa i ts  fo n d a m e n ta u x  : d ’une  part ,  
des p rocessus  de m é ta m o rp h o se  d ifférents q u i  am èn en t ,  chez les prem iers ,  
l’a n u s  d a n s  le p lan  de sy m é tr ie  a p p a re n t  de l ’an im al,  tan d is  q u ’au  co n tra ire  
ils le m a in t ie n n e n t  la té ra l  chez tous  les a u t re s ;  d ’a u tre  par t ,  la  p e rs is tance  
d ’une  véritab le  b ra n c h ie  (s inon  p a r  la  fo rm e  du  m oins  p a r  l ’orig ine) chez 
tous les Doridacea,  com m e n o u s  allons le m o n tre r ,  a lors  q u ’elle d isp a ra i t  
chez les a u t re s  N u d ib ra n c h e s  où elle est en  généra l rem p lacée  p a r  des 
expansions  issues du  m a n te a u  (sau f  p e u t-ê tre  chez les Arm inidae).  C’est 
p o u rq u o i  je  p ropose  de ra ssem b le r  ces d e rn ie rs  dans  u n  ensem ble  qui 
p o r te ra i t  le nom  de « A cten id iacea  », et s’op p o se ra i t  aux  « E ucten id iacea  » 
qu i possèden t une  v ra ie  b ranch ie ,  com m e en  est pe rsu ad ée  Mmc P ruvo t-Fo l  
(1954, p. 31), et son t re p ré se n té s  p a r  les seuls  Doridacea.

Chez les Doridacea,  la re lative in d ép en d an ce  du  p ied  et du  m an teau ,  
ap rès  son éversion, p e rm e t  une  dé to rs ion  a p p a re n te  com plète  r a m e n a n t  ces 
orifices et le te rr i to ire  palléal ad ja c e n t  (responsable , chez les P leu ro ­
branchacea, de la fo rm a t io n  de la  b ranch ie )  d an s  le p lan  de sym étr ie  
a p p a re n t  du  M ollusque. Les lobes du  n o tu m , en  se développant,  e n to u re n t  
l’anus,  le n é p h ro p ro c te  et l ’a ire  b ra n c h ia le ;  ainsi, la b ra n c h ie  q u i  va  se 
développer est b ien  l ’hom ologue  d ’une  ctén id ie  vér i tab le  s in o n  p a r  la  form e, 
du m o in s  p a r  l ’orig ine, ca r  elle n a î t  de la rég ion  où p o te n t ie l le m e n t  est 
indu ite  la cténidie  ty p iq u e  des Pleurobranchacea  et, d ’u n e  façon  beaucoup  
p lus  générale, de to u s  les G astéropodes. Elle es t  d ’a il leu rs  inne rvée  p a r  un  
n e rf  issu  de la m asse  g an g l io n n a ire  r e g ro u p a n t  les ganglions abdom inal, 
su p ra - in te s t in a l  et p a r ié ta l  droit,  ce qui confirm e cette  hom ologie . Nous 
allons d ’a il leu rs  p o u v o ir  é tay e r  ceci p a r  l’é tu d e  a n a to m iq u e  des Doridacea  
actuels  eux-m èm es, q u i  m o n t r e n t  que  la réa l isa t io n  d ’u n e  b ra n c h ie  sym é­
tr ique  s’a c q u ie r t  se c o n d a ire m en t  et p rog ress ivem ent.

Les Doridacea  se su b d iv isen t  en effet en G nathodoridacea  et E u d o ­
ridacea.

T o u s  les spécia lis tes  s’acc o rd e n t  à co n s id é re r  les p re m ie r s  co m m e les 
p lu s  p r im it i f s  : rh in o p h o re s  e t  b ra n c h ie s  ne  son t  pas ré trac ti les ,  le bord 
du  n o tu m  est peu s a i l la n t  ou ind is t inc t ,  il y a de fortes  m âcho ires ,  une 
d en t  rach id ien n e  et absence  de connexion  in te rn e  en tre  la  poche  copu la tr ice  
et l’oviducte. Enfin , il existe u n e  cavité sous le n o tu m  en  a v a n t  de l ’anus, 
qu i rappe lle  p a r  sa s t r u c tu r e  le m a n te a u  p r im i t i f  avec u n  b o u r re le t  résiduel 
qu i se ra i t  l’hom ologue  d u  b o u r re le t  séc ré teu r  de la coquille  des Cephala­
spidea. O r  les Pleurobranchacea  o n t  conservé beaucoup  de t r a i t s  c a ra c té ­
r is t iq u es  des Cephalasp idea  (Minichev, 1967, p. 148 et 177). D ’a u t re  part ,  
deux de ces espèces, B a th y d o r is  obliqua  et B. clavigera, m o n t r e n t  p lu s ieu rs
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touffes b ran ch ia le s  tou tes  localisées à droite  de l’a n u s .  Or, cet orifice, co m m e 
chez nos Æ olid ie lles  a b e rran tes ,  est dirigé o b l iq u e m e n t  vers la gauche,  
ca rac tè re  que  l ’on re tro u v e  chez des E udor idacea  p r im it ifs ,  com m e H e x a ­
branchus .  De telles fo rm es m e sem b len t  donc  c o n s t i tu e r  les m a i l lo n s  qu i 
p ro u v e n t  la filiation d irecte  des Doridacea  à p a r t i r  des Pleurobranchacea.  
L ’a c c u m u la t io n  de  fa i ts  d ’o rd re  auss i divers, re lev an t  de l’embryologie , de 
l’a n a to m ie  com parée  et de la térato logie , c o n s t i tu e  en effet à mes yeux 
l’é q u iv a len t  d ’une  preuve.

Il f a u t  r e m a rq u e r ,  de p lus, que  les G nathodoridacea  son t  des fo rm es 
h au tes ,  à m asse  viscérale  b ien  sa i l lan te  au -d e ssu s  d u  pied. L ’ap la t is sem en t  
de la  p lu p a r t  des E udoridacea  e s t  u n  p h é n o m è n e  seconda ire  à  ca rac tè re  
adap ta t i f ,  e t  les pe tites  la rves  d ’Adalar ia  p ro x im a  e t  de Cadlina lævis, ju s te  
ap rè s  la  m é tam o rp h o se ,  o n t  u n e  m asse  v iscéra le  r e la t iv em en t  b eaucoup  
p lus  sa i l lan te  q u ’elle ne  le se ra  chez l ’a d u l te  (T h o m p so n ,  1958, fig. 40-41; 
1967, fig. 2). Ainsi, l ’a n u s  p e u t  a isé m e n t  d even ir  m éd io -do rsa l  a lo rs  q u ’il 
s e ra i t  difficile de concevoir la possib ili té  d ’u n e  telle m ig ra t io n  en ne  cons i­
d é ra n t  que  l’é ta t  adulte .

D ’a u t r e  p a r t ,  chez les Eudoridacea ,  le gen re  C oram be  possède  des b r a n ­
ch ies  qu i sont ap p en d u es  sous le n o tu m ;  elles se t ro u v e n t  d an s  le sillon 
en tre  p ied  et m a n te a u .  La  face in fé r ieu re  du  n o tu m  a la m êm e s t ru c tu re  
h is to log ique  que le dessus  du  p ied  et que  la base des  b ra n c h ie s ;  H. F isc h e r  
(1892) précise, grâce  à  l’é tu d e  h is to log ique , p. 368 : « Ils (ces deux  té g u ­
m en ts )  do ivent ê tre  envisagés co m m e deux  p a r t ie s  d ’une  seule et m êm e 
su rface ,  com parab le  d a n s  son ensem ble , à la p a ro i  la té ra le  du  corps  des 
N u d ib ran ch es  q u i  ne  p ré s e n te n t  pas, co m m e le Corambe,  un n o taeu m  
p o u rv u  d ’expans ions  la té ra les .  » D ans  ce cas, a n u s  et b ra n c h ie  r e s ten t  d a n s  
un  sillon que  l’on p eu t  qualif ier  de palléal.  Le  genre  Corambella  est u n  a u tre  
exem ple  de  ce type de v a r ia t io n  chez les Eudoridacea ,  m ais  il n ’y a pas 
d ’é c h a n c ru re  du  m a n te a u  au -d essu s  de l’an u s .  C’est auss i  le cas de Fryeria,  
où les b ran ch ie s  son t t rès  réd u i te s .  Chez les Phyllid ia ,  il n ’y a pas no n  p lus  
d ’é c h a n c ru re  du n o tu m  qui en to u re  l’a n u s  dorsa l com m e chez les D orid iens  
typ iques,  m a is  il n ’est pas e n to u ré  de b ranch ies .  Ces d e rn iè re s  r a p ­
pe llen t  celles de ce r ta ines  espèces de C oram be  p a r  leu r  fo rm e et leu r  p os i­
tion, m a is  elles re m o n te n t  de c h a q u e  côté p re sq u e  j u s q u ’à la région cépha- 
lique. Il es t  bien évident q u ’avec Corambe, et su r to u t  F ryeria  et P hyllid ia ,  
nous  n o u s  é levons d a n s  la h ié ra rc h ie  évolutive, m a is  ces d ivers  Doridacea  
n o u s  m o n t re n t  a ins i  les v a r ia t io n s  qu i p e u v e n t  se réa l ise r  : chez les Gna­
thodoridacea  et la m a jo r i té  des E udoridacea ,  la  région ana le  et le tég u m en t  
a d ja c e n t  qu i a p u issan ce  de d o n n e r  la b ranch ie ,  ap rès  avo ir  sub i leu r  m ig ra ­
tion, son t  en to u ré s  p a r  le n o tu m  e t fo rm e ro n t  à sa su rface , p o s té r ie u re ­
m ent,  la rose t te  b ra n c h ia le  e n to u r a n t  l ’a n u s .  D’abord  d is sy m é tr iq u e  (rose tte  
à  dro ite  et re c tu m  dir igé A-ers la gau ch e ) ,  elle se régu la r ise  chez les fo rm es  
p lu s  évoluées. D ans  ce r ta in s  cas (cf .  C oram be) ,  le n o tu m  s’éch an c re  au 
n iveau  de l’a n u s  sans  que  la  zone b ra n c h i fè re  ni cet orifice d ev ien n en t  d o r ­
sa u x ;  chez Corambella, Fryeria ,  il n ’y  a pas  d ’é c h a n c ru re ;  enfin, chez les
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Phyllid ia ,  fo rm es  t rè s  évoluées, le n o tu m  e n to u re  l’a n u s  qu i s ’ou v re  p a r  
co n séq u en t  do rsa lem en t ,  tan d is  que la zone b ra n c h ifè re  se désolidarise  
que lque  peu de l’a n u s  et se développe d a n s  le s il lon  sous-no ta l  q u e  l’on 
p eu t  ass im ile r  à la cavité  palléale. Il est in té r e s s a n t  de n o te r  l’analogie 
généra le  d ’aspect de ces fo rm es  avec ce r ta in s  M ollusques p r im it ifs ,  te ls  les 
Chitons.

E n  conséquence ,  n o u s  pouvons  défin ir  les Doridacea  c o m m e  des N udi­
b ran ch es  p o ssé d a n t  :

I o Un a n u s  s’o u v ra n t  p o s té r ie u re m e n t  d a n s  le p lan  de sy m é tr ie  ap p a ­
re n t  de l’a n im a l  (cet a n u s  est  en général d o rsa l  e t  co m p lè tem en t  en tou ré  
p a r  le m a n te a u ) .

2° L ’hom ologue  d ’une  vra ie  b ran ch ie  q u i  a  te n d a n c e  à  d e v en ir  sym é­
tr ique, so it  en d e s s in a n t  p lu s  ou m oins  u n e  ro se t te  a u to u r  de l’a n u s ,  do r­
sa lem ent,  soit en fo rm a n t  u n e  rangée  de feu ille ts  b r a n c h ia u x  de  chaque  
côté du p lan  de sy m é tr ie  a p p a re n t  de l ’an im al,  sous le m a n te a u ,  d a n s  un 
sillon que  l’on p e u t  qualif ier  de palléal.

M algré la  p résen ce  d ’une  g lande  sa n g u in e  et d ’un  a p p a re i l  digestif 
ho lohépa tiquc , le gen re  Doridoxa,  Bergh, d o i t  ê tre  re je té  des Doridacea,  
ca r  il ne  r é p o n d  à a u c u n  des deux  c r i tè res  énoncés  ci-dessus et les définis­
sant.

P o u r  les m ê m e s  ra isons ,  je  ne  considère  pas les très a b e r r a n ts  R h o d o - 
pacea  com m e a p p a r te n a n t  a u x  Doridacea.  Les Rhodopacea  se n o u r r is se n t  
d ’a il leu rs  de T richop lax ,  p lan il la  ou C nidaire  dégénéré, ce q u i  est u n  a rg u ­
m en t  de p lus  p o u r  les élo igner des Doridacea. (Je su is  de l’avis de n o m ­
b re u x  a u te u rs  qu i s’acc o rd e n t  p o u r  en fa ire  u n  o rd re  à pari .)

C o n tra i re m e n t  a u x  Doridacea  qu i possèd en t  une  v é r i tab le  branch ie ,  
les pap il les  des  Æ olid iacea  e t  les append ices  d o rsa u x  des D endrono tacea  
sont, eux, des b ra n c h ie s  secondaires  p ro v e n a n t  d ’expans ions  du  m an teau ,  
co m p arab le s  à celles q u e  l ’on t rouve  chez ce r ta in s  E udoridacea  Phanero-  
branch ia ta  : Polycera, L im acia , Idu lia  et au tre s .  Chez ces de rn ie rs ,  cepen­
dant, les g landes  d igestives  ne p é n è tre n t  j a m a is  d an s  ces ex p an s io n s  et 
r e s ten t  m assives.

Les D endrono tacea  eng loben t un  ensem ble  de fo rm es  à  ca rac tères  
variés, en  p a r t ic u l ie r  en ce qui concerne  les g landes  digestives. O n  y  r e n ­
con tre  des N u d ib ra n c h e s  ho lo h ép a t iq u es  (Tritoniidae)  et des c ladohépa-  
t iques  (Dendronotidae, Bornellidae, T e th y d æ ) ,  avec to u te s  les t ra n s i t io n s  
possib les e n tre  les deux. Ce sous-o rd re  est, v ra isem b lab lem en t ,  ce lu i qu i a 
donné  n a issan ce  a u x  Æ olid iacea  et p eu t-ê tre  éga lem en t aux  A rm inacea .  
C erta ins  genres  o n t  d ’a i l leu rs  été classés, su iv an t  les a u te u rs ,  p a r m i  les 
Æ olidiacea  ou  les D endrono tacea  (Dot o) .

Si les D endrono tacea  c o n t ie n n e n t  des fo rm es  a rcha ïques ,  d ’a u t re s  sont 
incon te s tab lem en t  t r è s  évoluées, telle D en d ro n o tu s ,  Te thys .  Ces deu x  genres 
son t  d ’a i l leu rs  les seuls  co n n u s  p o u r  d o n n e r  n a is san ce  à  des vé ligères  à p ro ­
toconque  de ty p e  2. Or, com m e nous  venons de le voir, les Æ o lid ien s  à  pro-
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toconque  de ce type son t  les p lu s  évolués et dé r iven t  d irec tem en t  et n a tu ­
re l lem en t de ceux à p ro to c o n q u e  de type 1. L a  d is t in c t io n  faite  p a r  
T h o m p so n  (1961) à ce p ro p o s  m e  sem ble  u n  c r i tè re  de t rè s  g ran d e  va leu r  
p h y logén ique ;  m ais  r ien  n ’em p êch e  q u e  ce ca rac tè re  h a u te m e n t  évolué ne 
soit acqu is  p a r  des fam illes  de sou s-o rd res  d ifféren ts ;  ce se ra i t  le cas de 
D endrono tus ,  T e th y s  chez les D endronotacea ,  des E u b ra n c h u s ,  Tergipes,  
Tenellia, Cratena, Trinchesia , Fiona, Calma,  chez les Æ olidiacea.

C ependant, cet é ta t  de fa it  p e u t  ê tre  invoqué à l ’appu i de l’hypo thèse  
de l’origine p o lyphy lé t ique  des Æ olidiacea,  com m e le p ré te n d  Ghiselin 
(1965), en se b a s a n t  su r  l ’a n a to m ie  com parée  de l’ap pare il  gén ita l ;  p o u r ­
tan t,  si chez les Doridacea  il es t  aisé de c a rac té r ise r  l ’ap pare il  génita l,  chez 
les Æ olid iacea  l’on doit r e c o n n a î t r e  q u ’il es t  ex t rê m e m e n t  délica t d ’aff ir­
m er  que  telle espèce est  di- ou t r ia u l iq u e  si l ’on se ré fè re  a u x  desc r ip tions  
données. E n  effet, la rég ion  considérée  est  très  re s tre in te .  Il est difficile de 
su iv re  les voies génita les  in t im e m e n t  accolées et enveloppées d an s  les 
g landes  n id a m e n ta i re s ;  d ’a u t r e  par t ,  la taille  souven t t rè s  ré d u i te  des Æ o ­
lid iens in te rd i t  la d issection, s u r to u t  s ’il s’agit d ’éch an t i l lo n s  conservés. 
L ’im p o r tan ce  de ce c a ra c tè re  é c h a p p a n t  a u x  sys tém atic ien s  d escr ip teu rs ,  
je  ne crois pas que l’on  p u isse  à l’h e u re  actuelle, p a r  com p ila t io n  biblio­
g raph ique ,  a b o u t i r  à des  conc lu s io n s  valab les  (1). Il fa u d ra i t  p o u r  cela 
re fa ire  sy s tém a tiq u em en t ,  su r  tous  les genres, des ex am en s  m in u t ieu x .

Chez les Æ olidiacea,  O d h n e r  (1934 et 1939), p o u r  é tab lir  sa  c lassifi­
cation , se préoccupa  des ca ra c tè re s  ap p o r té s  p a r  la ra d u la ,  l’agencem ent 
des ram if ica t ions  de la g lande  d igestive et to u t  p a r t ic u l iè rem en t  de  la p os i­
tion de l ’a n u s  dont il fa i t  un  c r i tè re  évo lu tif  : p lu s  cet orifice est  la téral,  
p lu s  l’Æ olid ien  est a rch a ïq u e ,  p lu s  il es t  dorsal, p lu s  il est évolué. S u r  ces 
bases  et co n s id é ran t  les r a p p o r t s  de pos it ion  de l’a n u s  et des ram if ica t ions  
hép a t iq u es ,  il établit u n e  class if ica tion  qui, é tan t  d o n n é  nos conna issances  
ac tuelles  de  l’a n a to m ie  de ces M ollusques, a été p lus  ou m oins  adop tée  p a r  
les spécialistes.

A la lu m iè re  des t r a v a u x  ré c e n ts  (T ardy ,  1965), il sem ble  q u ’il faille 
acco rder  m o ins  d ’im p o r ta n c e  à ces d ispos it ions  que ne  l’a fait O dhner ,  fau te  
de quo i  l ’on a b o u t i ra i t  à  u n e  class if ica tion  artificielle. La  va leu r  du  critère  
évolu tif  de la pos i t ion  de l’a n u s  n ’est c ep en d an t  pas  en cause, ca r  il 
s ’accorde  d an s  son en sem b le  avec la réa li té  des faits d ’observa tion  co n n u s  
à ce jo u r ,  m a is  com m e la p lu p a r t  de ces critères, l’acqu is i t ion  d ’u n  ca ra c ­
tère  p eu t  se fa ire  d an s  des fam illes  différentes, in d é p e n d a m m e n t .

R es ten t  les A rm in a c e a ;  c’est u n  sous-o rd re  r e n fe rm a n t  des fam illes 
très  évoluées. Les A rm inidae  son t  a d a p té e s  à des cond it ions  de vie b ien  p a r ­
ticulières.

(1) Ghiselin  (1965), p. 351, r e c o n n a î t  lu i -m êm e  : « T he  t r ia u l ic  cond it ion  can eas ily  
be overlooked. »
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Ce son t  en  effet v ra isem b lab lem en t  p r e s q u e  tou tes  des fo rm es  fou is ­
seuses. L ’hom ologie  de leu rs  b ran ch ie s  (q u a n d  il y  en a) avec u n  c tén id ium  
est d if f ic ilem ent concevable. Il existe deux  ty p e s  de lam elles, les u n e s  pos-

F

Fig. 21. —  E v o lu t io n  des E ucten id iacea  à  p a r t i r  des  Pleurobranchacea.  A, P leu ro b ra n ­
chacea;  B, B a th y d o r i s  ; C, H exa b ra n ch u s ;  D, P olycera ;  E, Doris;  F,  C oram be  tes tu ­
d in a r ia ;  G, C oram be  pacif ica;  H, P hy l l id ia .

té r ie u re s  à  l’a n u s ,  d an s  lesquelles  s’en gagen t des ram if ica t ions  hépa tiques ,  
et u n e  touffe a n té r ie u re  à  cet orifice. Les p re m iè re s  son t  san s  a u c u n  doute  
des b ra n c h ie s  seconda ires  p a r  le u r  s t r u c tu r e  et aussi pa rce  q u ’il es t  diffi­
cile d ’a d m e t t r e  q u ’elles p u is s e n t  p ro v en ir  du  te r r i to i re  d o n t  est issue la  cté-
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nidie  des G asté ropodes  : en  effet, l’a n u s  res te  l a té ra l  et ces lam elles  sont 
développées des deux  côtés de l’an im al,  sous le n o tu m .  Q u a n t  à  la touffe 
an té r ieu re ,  si sa  position  p a r  r a p p o r t  à l’a n u s  p e rm e t  u n e  ass im ila t io n  avec 
une  véritable  b ranch ie ,  c o m m e n t  peu t-on  e x p l iq u e r  a lo rs  q u ’il existe du 
côté gauche, sy m é tr iq u e m e n t ,  un  o rgane  sem blab le  ? Cet ensem ble  de faits 
m ’incite  à  p e n se r  que  les A r m in id æ  n ’on t v ra is e m b la b le m e n t  pas  de vé r i ­
tab le  cténidie, p a s  p lu s  q u e  les Madrellidae, Dironidae, A n t io p e l l id æ  (1), etc., 
d o n t  les pap il les  son t  m a n ife s te m e n t  des ex p an s io n s  secondaires  issues du 
n o tum , co m m e chez les D endrono tacea  et les Æ olid iacea .  Enfin , des N u d i­
b ra n c h e s  n ’e n t re n t  à m o n  avis d an s  a u c u n e  des su p e r- fam il le s  é tab lies  à 
ce j o u r ;  il s ’agit de D oridoxa  ingolfiana  e t  de « sa  va r ié té  ». De nouvelles 
é tudes d ev ra ien t  p e rm e t t r e  de  vérifier les ca ra c tè re s  de cet an im a l ;  s’ils 
se confirm aien t,  com m e cela es t  v ra isem blable ,  je  cro is  q u ’il f a u d ra i t  créer 
un  g roupe  à p a r t  in te rm é d ia i re  en tre  les Doridacea  e t  les D endronotacea.  
Je  p ropose  do n c  la c réa tion , p o u r  le genre  D oridoxa,  de la su per-fam ille  
des Pseudoeucten id iacea ,  d a n s  laque lle  on p o u r r a i t  voir l ’orig ine des D e n ­
dronotacea.

La phy logénie  des N u d ib ra n c h e s  p o u r r a i t  se concevoir  com m e l ’ind ique  
le tab leau  su iv an t  :

S u p c r - fam .  A rm in a cea  Su p e r- fam .  Æolidiacea

Super-fa  m. Doridacea

S , s  O Euctenidiacea

S u p e r - fam .  Pseudoeucten id iacea  
(D or idoxa)

S u p e r - fam .  Dendronotacea

S.'s O A ctenidiacea

S /c  O P leu robranchacea

E n  ré su m é , on d is t in g u e  m a in te n a n t  deux  g ran d es  lignées évolutives 
qu i se son t  séparées  p réco cem en t  et fo n d a m e n ta le m e n t  chez les N u d i­
b ra n c h e s  à  p a r t i r  des P leurobranchacea  :

D’une p a r t ,  les E ucten id iacea ,  r e p ré se n té s  p a r  les seu ls  Doridacea, 
de scen d an ts  d irec ts  p a r  évolution progress ive  d’un  P leurobranchacea  
a n ces tra l  h y p o th é t iq u e .  Ils o n t  conservé une  b ranch ie  c tén id ia le  p lu s  ou 
m o in s  modifiée et, g râce  à des p rocessus  de m é ta m o rp h o se  par t icu l ie rs ,  
l’a n u s  s’est  p lacé d an s  le p lan  de sym étr ie  a p p a re n t  de l’an im a l .  O n  re trouve,

(1) La p o s i t ion  de l ’a n u s  p rès  d u  p l a n  m éd ian  est  une acq u is i t io n  secondaire  chez 
ces fo rm es  com m e chez c e r ta in s  Æolidiacea.
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d a n s  les fo rm es  ac tuelles de Doridacea, d iverses  é tapes  de la rég u la r isa t io n  
de la sym étr ie  de cet orifice et de la b ran ch ie .

D’a u t re  par t ,  les Actenidiacea,  q u i  ne  p o ssèd en t  pas  l’équ iva len t  d ’une 
vér i tab le  b ranch ie ,  rem placée, la p lu p a r t  du  tem p s  (pas  to u jo u rs )  p a r  des 
ex p an s io n s  secondaires  issues du n o tu m , ou p e u t-ê tre  des flancs i  A r m i ­
nidae).  Des m écan ism es  de m é ta m o rp h o se  d iffé ren ts  m a is  h o m ogènes  con­
t r a ig n e n t  l’a n u s  à d em eu re r  en  position  la té ra le .  Il ne s ’agit donc po in t là 
d ’u n  m a in t ie n  de la d isposition  « n o ta sp id ie n n e  », m a is  d ’u n  phénom ène  
seconda ire  consécu tif  à une  d ivergence fo n d a m e n ta le  des p ro cessu s  de m é ta ­
m o rp h o se  abou tissan t ,  d ’une  part ,  a u x  E uc ten id iacea ,  d ’a u t r e  p a r t  aux 
Actenidiacea.

Enfin, il est peu p robab le  que les Æ olid iacea  so ien t d ’o r ig ine  polyphylé- 
t iq u e  m a lg ré  l’aspect différent des p ro cessu s  de m é ta m o rp h o se  chez les 
véligères 1 et 2.

E n  effet, le type 2 peu t  ê tre  considéré  co m m e  u n e  condensa tion ,  une 
évo lu tion  p lus  poussée qu i peu t  t r è s  b ien  se concevoir à l’in té r ie u r  des 
Æ olid iacea  eux-m êm es p a ra l lè lem en t  à ce q u i  se passe  chez les D endro­
notacea.  Il ne m e sem ble pas y  avoir, de ce po in t  de vue du m oins ,  u n  clivage 
chez ces deux  super-fam illes .  Des vérif ica tions co n c e rn a n t  leu r  ana tom ie  
co m p arée  et leur biologie dev ra ien t  p e rm e t t r e  d ’en décider.
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