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QUELQUES ASPECTS DE L’EMBRYOGENESE
DES PROSOBRANCHES (MOLLUSCA, GASTROPODA)

par Pio FIORONI
Zoologische Anstalt der Universitit Basel

SOMMAIRE

Dans ce travail, les différents modes d’alimentation embryonnaire
des Gastéropodes Prosobranches sont envisagés par rapport aux adap-
tations correspondantes des embryons. L’étude comparée de I'ontogenése
des Prosobranches fournit un bon exemple de cénogenése.

INTRODUCTION

En 1943, Franc publia un important mémoire sur 'embryo-
logie des Prosobranches qui fut, & notre connaissance, le dernier
grand travail paru en langue francaise traitant de ce sujet. Nous
nous consacrons depuis plusieurs années a des recherches sur les
organes larvaires et I’alimentation embryonnaire des Gastéropodes
et nos plus importants résultats sont résumés ici. Précisons que
seule I'embryogenése nous préoccupe ici; la période postembryon-
naire fera le sujet d’'une note ultérieure.

Nous tenons, par cette étude, a4 exprimer notre grande reconnaissance
aux Laboratoires de Biologie marine frangais (Banyuls : Professeurs PETIT et
Dracu; Roscoff : Pr. Teissier) ol nous avons pu travailler pendant plusieurs
années. Nous devons une profonde gratitude au Pr. PorTMANN pour l'intérét
qu’il n’a cessé de témoigner a nos recherches.



TasLEAU I
Les différents types des onlogenéses chez les Gastéropodes.

Le moment de I'éclosion est marqué par une barre noire.

Prosobranchia

Opisthobranchia

Pulmonata

souvent de 1'albumen, parfois des ceufs
nutritifs (adelphophagie)

les premiéres phases embryonnaires différent d'aprés le contenu en vitellus

Stade de deux cellules

trochophore (aprés 1 jour)
pourvu bientSt des organes
typiques pour les Mollusques

Véligére (aprés 2 jours)

Phase de fixation,
métamorphose

Stade rampant

——
Véligére planctonique Véligére intracapsulaire
libre (souvent 3 4 5 (parfois pendant plus de

semaines ; parfois 4 mois)
pendant plus de 2

mois)

Métamorphose Métamorphose

(rapide ou lente) (abritée, lente)

Stade rampant
partiellement :
véliconche (Nassa)

Stade rampant

les premiéres phases embryonnaires dif-
férent d'aprés le contenu en vitellus

[—
Véligére planctonique Développement intra-
libre (pendant 3 capsulaire quelque-
semaines environ) fois avec des
ébauches réduites
des organes

larvaires
Métamorphose partiellement méta-
(rapide) morphose (lente)
Stade rampant Stade rampant (des

organes adultes
souvent en forme

de quelques cellules)
+partiellement :
métamorphose

albumen, CaCO, pour la coquille

les premiéres phases embryonnaires
se ressemblent & cause du contenu
en vitellus pauvre

Véligére libre Développement intra-
capsulaire sans vé-
ligére typiques, mais
avec des autres or-
ganes transitoires
(pendant 10 jours
jusqu'a 4 mois et
plus)

Métamorphose Métamorphose
(= cryptométabolie,

lente) l

Stade rampant Stade rampant

Patelle

Lomellaria, Philbertia Fusus, Nucella, Buccinum

Aplysia, Archidoris Fayssiera, Cenia,

Runcina

Amphibola Helix, Limax, Arion

— BGI
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A) TYPE DU DEVELOPPEMENT

A T'exception des espéces vivipares, les ceufs de Prosobranches
sont presque toujours rassemblés dans des pontes plus ou moins
grandes ou réunis dans des capsules (oothéques). Les ceufs de quel-
ques Archaeogastéropodes perdent leur chorion déja pendant la
segmentation; cependant, la plupart des Prosobranches quittent les
enveloppes de I’'ceuf comme trochophore, véligére ou au stade ram-
pant (voir Tableau I).

Le développement qui passe par un stade véligére a été tou-
jours considéré comme comportant une métamorphose; d’autre
part, on a fréquemment mal interprété I’embryogenése conduisant
a un stade rampant. PELSENEER, par exemple, a parlé d'un déve-
loppement condensé. En réalité, les organes larvaires sont encore
mieux développés dans ce mode d’ontogenése, appelé cryptométa-
bolie (JEziIKow) ou métamorphose abritée (PorTMANN, 1955). Chez
les Prosobranches terrestres (Pomatias) et les Pulmonés, ils sont
remplacés par d’autres formations transitoires. Pour cette raison,
I'ontogenése d’'un Gastéropode, méme lorsqu’elle est « directe », est
toujours une métamorphose (1).

La métamorphose posséde généralement deux caractéristiques
principales (voir GARSTANG) :

1. La formation de l'organisme adulte est liée a la régression
des organes larvaires, la croissance continue des organes larvo-
adultes et 'apparition des organes proprement adultes. Ceux-ci se
différencient souvent a partir d’ébauches qui forment un amas de
quelques cellules et qui ont été comparées par PORTMANN et SAND-
MEIER aux disques imaginaux des insectes. -

2. La répartition de I’espéce dépend des adaptations locomo-
trices et alimentaires de I’embryon.

Les adaptations locomotrices manquent dans le développement
intracapsulaire qui, par contre, est accompagné de toute une série
d’adaptations nutritives. Des organes construits pour une phase
véligére libre peuvent y subir un changement de fonction, tels que
ceux indiqués dans le tableau suivant.

(1) Des vrais organes transitoires se trouvent aussi chez les Céphalopodes
pourvus d’un stade planctonique; il s’agit donc également d’'une métamor-
phose (voir Fiomroni, 1964).



Exemples de changements de fonction des
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TasLEAU 11

organes des larves véligéres

véligére libre

véligére intracapsulaire

vélum

natation dans l'eau de mer

mouvement dans le liquide pé-
rivitellin

partiellement : rotation

oeufs nutritifs (Cassidaria),
""placenta' (¥eloplacenta).

tive

gouttiére nutri-

tion,

transport automatique du mi-
croplancton pendant la nata-

partiellement : transport des
plaquettes de vitellus (Cassi-
daria, voir tableau IV),

lique

vésicule cépha-

ments physiologiques.

contient des cellules tégumen-
taires vacuolisées qui sont
importantes pour les change-

assure partiellement la rota-
tion des oeufs nutritifs (Bursa)
et la résorption d'albumine
(Pomatias)..

Des organes profondément liés aux structures adultes des
Mollusques peuvent jouer un réle important pendant la période
embryonnaire; ainsi des parties du muscle columellaire fonetion-
nent comme rétracteur du vélum de la larve.

B) LES PREMIERES PHASES EMBRYONNAIRES

La segmentation de tous les Gastéropodes se fait d’apres le
mode spiral; la richesse en vitellus n’a pas d’influence. Beaucoup

LEGENDE DES FIGURES

albumen

bourrelet de fermeture
(Fusus)

bord palléal

coquille

cellules tégumentaires vacuo-
lisées

ceeur larvaire

ceeur définitif

cavité palléale

cténidie (branchie)
élargissement en forme de
gésier de I’oesophage (Poli-
nices)

entoderme

ganglion

glande hépatique (hépatopan-
créas, foieg

glande hypobranchiale
gouttiére nutritive

ganglion osphradial

glande pédieuse

intestin moyen (estomac)

(IP)

intestin posterieur
iridocytes

macromere

muscle columellaire
masse céphalique (Pomatias)
métapodium

ceil

oesophage

opercule

pigmentation

proboscis

propodium

poche radulaire

rein définitif

rein larvaire

statocyste

sac de I'albumen (Fusus)
siphon

tentacule

vélum

vésicule céphalique
vésicule de I’intestin
rieur (Buceinum)

posté-
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Fic. 1. — Quelques stades du développement des Prosobranches. a : formes
pauvres en matiéres nutritives, b : formes riches en matiéres nutritives;
s : segmentation, g : gastrulation; f : trochophore, si : stades d’ingurgitation
(de gauche a droite : Nucella, Ocinebra, Fusus), v : véligére, sr : stade rampant;
ec : stade d’éclosion, em : stade embryonnaire, ret: stades embryonnaires
retardés par l’ingurgitation d’albumen ou des ceufs nutritifs.
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de travaux, traitant le “ cell-lineage " (RoBERT, CONKLIN, etc.) ont
pu suivre le destin des organes a partir des premiers stades de
segmentation.

Chez les ceufs riches en vitellus, celui-ci s’accumule surtout
dans les macroméres au nombre de 1-4 qui, le plus souvent, ne se
divisent plus; ils fonctionnent comme organes de réserve et sont
plus tard isolés plus ou moins complétement de l'intestin propre-
ment dit. Chez plusieurs espéces (Nassa, Fulgur, Ocinebra, etc.),
une partie du vitellus (le lobe polaire), peut étre exclue temporaire-
ment des processus de segmentation (voir Fig. 1).

D’autre part, le contenu en vitellus détermine le déroulement
de la gastrulation, ot 'on trouve toutes les modalités entre l'inva-
gination (ceufs pauvres en vitellus) et I'épibolie (ceufs riches en
vitellus). Dans le cas extréme de Fulgur, les ébauches des organes
peuvent croitre autour des macroméres comme un disque germi-
natif; les noyaux des macroméres continuent encore a se diviser
pendant que le plasma reste intact.

C) STADES DU DEVELOPPEMENT

a) TROCHOPHORE

Ce stade, fréquent surtout chez les Archaeogastéropodes (p.
ex. Haliotis, Patella), 4 cause de sa plaque apicale ciliée et sa proto-
troche simple ou double a été considéré comme homologue de la
larve trochophore des Annélides. Cependant, les organes typiques
des Mollusques (statocystes, glande coquilliére, poche radulaire, par-
tiellement des protonéphridies) apparaissent tot; en outre, la méta-
mérisation du mésoderme manque ainsi que la croissance dans
la direction de 'axe primaire protostomien (PorTMANN, 1960). Enfin,
la croix des Mollusques, cet arrangement particulier de certaines
cellules de segmentation, se distingue en plusieurs détails de la
croix des Annélides. Tous ces faits s’opposent 4 une homologie
compléte et, 4 notre avis, I'expression de <« trochophore » méme
devrait étre abandonnée pour les larves de Mollusques (voir Fio-
RONI, 1966a).

Le stade de Reisinger, proposé par RIEDL n’est valable que
pour la forme aberrante de Rhodope. Des espéces avec une résorp-
tion considérable d’albumen ou avec adelphophagie possédent des
stades d’ingurgitation hautement spécialisés (Fig. 1).
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b) LA VELIGERE

Ce stade larvaire asyméfrique, typique pour presque tous les
Prosobranches, existe comme véligére nageante libre (planctonique)
ou comme forme intracapsulaire. La période postembryonnaire
planctonique est le plus souvent courte (3 4 5 semaines), mais peut
s’étendre aussi a quelques mois. La larve intracapsulaire montre
des adaptations spéciales qui facilitent une vie embryonnaire trés
longue (jusqu’a 4 mois).

Les organes transitoires typiques qui disparaissent pendant la
métamorphose sont les suivants (voir les Fig. 2, 3 et 4) :

1) Le vélum qui contient des cellules ciliées flanquant son
bord, la gouttiére nutritive, le sinus sanguin et souvent des sep-
tums vélaires.

2) La vésicule céphalique.

3) Le cceur larvaire (= sinus superficiel contractile (PELSE-
NEER)) se composant de cellules épidermiques et des éléments méso-
dermiques contractiles, sert surtout a la circulation du liquide
coelomique entre les sinus sanguins du pied et du vélum et con-
tribue pour cette raison aussi 4 la respiration.

4) Les reins larvaires pairs (cellules rénales transitoires) sont
des organes d’excrétion; a coté du liquide vacuolaire qui contient
aussi des produits de sécrétion et des cellules migratrices ayant
pénétré dans les vacuoles, se trouvent en plus des amoebocytes
(= “ Kristallzellen ” (PorRTMANN, 1930)). Celles-ci contiennent des
concrétions et se dirigent vers I’espace périvitellin. Chez certaines
especes, le rein larvaire joue peut-étre aussi un réle dans la résorp-
tion du vitellus. Chez quelques espéces se trouvent également des
protonéphridies qui semblent étre liés écologiquement a la vie dans
I’eau douce.

5) Les cellules tégumentaires vacuolisées, spécialement grandes
sur la vésicule céphalique, le vélum entre les tentacules, le pied
et le bord du manteau, jouent un rdle important dans les change-
ments physiologiques de ’embryon; leur fonction excrétrice (FRANC
a appelé ces cellules des néphrocytes secondaires) n’est pas encore
prouvée.

6) La coquille larvaire (protoconche) se transforme en régle
directement en coquille adulte (téloconche). Chez les formes du
type «echinospira » munies de deux coquilles, la coquille externe
est rejetée pendant la métamorphose; I'interne devient la télo-
conche. L’opercule est généralement conservé (a I’exception de Cre-
pidula, Patella et quelques autres espéces).
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L’oesophage est toujours pourvu de cellules ciliées qui aident
a transporter les matiéres nutritives extraembryonnaires. Chez
Fusus un bourrelet de fermeture composé des hautes cellules,
permet une fermeture rythmique transitoire de l’oesophage pen-
dant la période d’ingestion. Un élargissement en forme de gésier
sert chez les espéces de Polinices (Natica) comme réserve d’albu-
mine ou des plaquettes vitellines des ceufs nourriciers. Dans les
ontogenéses des ceufs riches en vitellus, la différenciation de la
poche radulaire est retardée le plus souvent; mais elle peut aussi
apparaitre trés tardivement chez quelques véligéres planctoniques.

Les cils vibratiles de 'estomac se trouvent surtout auprés des
ouvertures des autres parties de l'intestin. L’estomac contient en
plus des cellules sécrétrices, mais est, histologiquement peu diffé-
rencié pendant la phase embryonnaire.

Les deux sacs de la glande digestive (= hépatopancréas, foie),
généralement de grandeur différente, servent a 1’absorption de tous
les aliments larvaires qui s’accumulent dans leurs grandes va-
cuoles (1). Il existe quelquefois aussi des cellules sécrétrices peu
serrées; chez Fusus cependant elles composent d’abord tout le
diverticule droit. Le sac gauche forme chez cette espéce un sac de
I’'albumen spécialisé qui contient d’'une manieére semblable aux
Pulmonés toute la masse protéique dévorée par ’embryon.

L’intestin postérieur pourvu quelquefois aussi de cellules sécré-
trices, posséde sur toute sa longueur des cils vibratiles. Chez les
formes avec des ceufs nourriciers, qui peuvent étre munies d’'un
élargissement ou méme d’'une large vésicule spécialisée au milieu
de l'intestin postérieur (chez Buccinum), les cils servent a la des-
truction mécanique des plaquettes en vitellus. Chez Viviparus, I'in-
testin postérieur emmagasine ’albumine.

Le protolécithe est, quand il s’agit d’'une forme pauvre en
vitellus, dispersé uniformément dans toutes les cellules entodermi-
ques de l'intestin. Chez les stades avec alimentation embryonnaire
riche, il est limité 4 une jusqu’a quatre macroméres. Il est rare
que les macromeéres se multiplient encore par des divisions supplé-
mentaires. Celles-ci, pourvues d’un nucléus trés grand, sont situées
dans la région du début de l'intestin postérieur, et au moins pen-
dant quelque temps, plus ou moins isolées de l'intestin. L’absorp-
tion du protolécithe est souvent arrétée pendant la résorption des
aliments extraembryonnaires; si tel est le cas, la résorption du
protolécithe ne reprend que dans la phase post-embryonnaire.

(1) La glande embryonnaire est, chez les embryons de beaucoup d’embran-
chements, en relation avec la résorption du vitellus (p. ex. Céphalopodes,
Araignées, Crustacés, Téléostéens, ete.).
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Le vélum (avec des contours ronds), le cceur larvaire et des
reins larvaires sont aussi caractéristiques pour les Opistobranches
qui ont de plus des reins anaux et souvent plusieurs autres organes
de fonction inconnue. Les embryons des Pulmonés avec leur sac
de I'albumen compliqué, les protonéphridies et les cellules nucales
sont plus évoluées. Le vélum manque ou est seulement présent
sous forme de petite ébauche; par contre, les vésicules du pied et
de la téte sont fortement développées.

Les organes définitifs (cceur, reins et les organes palléaux)
apparaissent chez la véligére plus agée, soit dans la capsule, soit
pendant la phase postembryonnaire chez les véligéres planctoni-
ques. Les organes génitaux se différencient méme chez les formes
intracapsulaires seulement pendant la période postembryonnaire
(voir F1oroni, 1966a).

Ves

o7\ L\ S
RN T mp o \

Fie. 2. — Type morphologique d’une véligére. Tous les organes larvaires
des différents types sont réunis dans un seul exemplaire hypothétique. Le
néphroducte du rein définitif et les autres organes adultes ne sont pas repré-
sentés.
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Fic. 3. — Ty e morphologique d’une véligére planctonique libre (pauvre
en vitellus). ce : cellules du vélum avec des concréments, aussi nommées par
quelques auteurs «taches pigmentaires » (chez Crepidula, Bela, Trophon, La-
mellaria, Mangelia, etc.).

¢) VELICONCHE

Nassa mutabilis et quelques espéces du genre Polinices (Na-
tica) éclosent a ce stade intermédiaire, pourvus déja des organes
définitifs. Griace au vélum assez grand, la véliconche peut encore
nager; elle préfére cependant ramper avec son propodium déja bien
développé.

d) LE STADE RAMPANT

Les nouveaux-nés du type intracapsulaire quittent leurs enve-
loppes aprés une longue période embryonnaire (souvent plus de
deux mois). La structure histologique de l'intestin moyen et les
réserves alimentaires considérables montrent encore des caractéres
embryonnaires; mais extérieurement, la ressemblance avec les
adultes est parfaite.
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Fi. 4. — Types de véligéres intracapsulaires (riches en matiéres nutri-
tives) : a-¢ : nutrition avec albumine (a : Nassa mutabilis; b : Fusus spec.,
¢ : Pomatias elegans). d : nutrition par des ceufs nutritifs (Buccinum undatum)
(voir aussi les tableaux III et IV).



—

Fic. 5. — Les deux types de stades d’éclosion avancée : a : véliconche de
Nassa mutabilis, b : stade rampant hypothétique.

D) L’ALIMENTATION EMBRYONNAIRE

Les tableaux III et suivants démontrent qu’il existe & coté du
protolécithe (= vitellus propre a I’embryon) des aliments extraem-
bryonnaires : albumen (= deutolécithe (FOL)) et des ceufs nour-
riciers.

a) PROTOLECITHE

Chez plusieurs Prosobranches (Fig. 3) et presque tous les Opis-
thobranches, le vitellus propre a I'’embryon représente la seule
source nutritive embryonnaire. Il est distribué pendant la segmen-
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tation sur I’ensemble de I'entoderme et sur beaucoup d’autres cel-
lules du corps. Il existe dans ce cas une relation directe entre le
diamétre de I'ceuf et la longueur de la coquille (de la véligére ou
du stade rampant) au moment de I’éclosion.

b) RESSOURCES NUTRITIVES SUPPLEMENTAIRES (voir tab. III)

Dans ce cas, le protolécithe est presque toujours concentré
dans des macroméres; I’éclosion se déroule au stade rampant. Les

TasLEAU III
Quelques types d’alimentation embryonnaire des Prosobranches,

d’aprés les résultats de CLAPAREDE, PORTMANN (1925, 1955), SmiTH, CREEK
et Floroni

ressources’ alimentaires
embryonnaires :

disposition du
protolécithe :

organes au service de
1'alimentation em-
bryonnaire (hors de
l'intestin) :

exemple :

protolécithe

distribué dans toutes
les cellules entoder-
miques

Patella vulgata

protolécithe et
albumines

distribué dans toutes
les cellules entoder-
miques

élargissement en
forme de gésier de
1'oesophage
(entassement)

masse céphalique
(résorption)

Polinices (Natica) spec.

Pomatias elegans

isolé dans des
macroméres

Nassa mutabilis

bourrelet de fer-
meture de 1'oesophage
et sac de l'albumen
(entassement)

Fusus spec.

protolécithe et des
oeufs nourriciers

distribué dans toutes
les cellules entoder-
miques

vélum (destruction
mécanique des pla-
quettes en vitellus) et
élargissement goitreux
de l'oesophage
(entassement)

Polinices catena

isolé dans des
macromeéres

vélum et pied (rota-
tion des oeufs
nutritifs)

Neritina fluviatilis

vélum (rotation des
oeufs nutritifs)

Cassidaria spec.

vésicule céphalique
(rotation des oeufs
nutritifs)

Bursa spec.

oesophage aplati
(ingurgitation) et vé-
sicule de l'intestin
postérieur (destruc-
tion mécanique des
plaquettes en vitellus)

Buccinum undatum
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variations individuelles de taille sont remarquables, fait qui cor-
respond a la nutrition variable de chaque embryon. La résorption
des aliments supplémentaires est liée 4 un stade d’ingurgitation
spécialisé; elle est le facteur principal responsable du retard du
développement. Ce fait divise la période embryonnaire de ces
formes en trois périodes :

1. phase : I’'absorption du protolécithe est relativement faible;
pendant cette période les premiers organes se différencient (tube
digestif, statocystes, glande coquilliére, reins larvaires, cellules
tégumentaires vacuolisées);

2. phase : la digestion du protolécithe est interrompue pen-
dant la résorption des aliments supplémentaires; ce processus
retarde pour quelque temps le développement des autres organes;

3. phase : la résorption des ressources alimentaires extraem-
bryonnaires et du reste du protolécithe se poursuit dans la phase
postembryonnaire; elle est accompagnée par I'apparition et la diffé-
renciation continuelle des organes adultes et par la régression des
éléments transitoires.

1°) Albumines (= deutolécithe; Fig. 4 a-c, tab. IV)

Les albumines sont entassées dans I'espace périvitellin entre
I’embryon et le chorion ou dans le liquide de 'oothéque. Elles sont
ingurgitées par 'oesophage et résorbées dans la glande hépatique;
la quantité d’albumen varie d’une espéce a I'autre. Des adaptations
particuliéres se trouvent chez quelques formes spécialisées; telles
le bourrelet de fermeture et le sac de ’albumen de Fusus qui repré-
sente, en analogie avec les Pulmonés, la partie antérieure du diver-
ticule droit de la glande digestive, spécialisée pour entasser les
albumines. Chez Pomatias, les cellules tégumentaires vacuolisées
prennent part a la résorption des masses protéiques.

Les Pulmonés présentent un maximum de digestion d’albu-
mine parmi les Gastéropodes; (les ceufs de Helix waltoni peuvent
atteindre la grandeur des ceufs du passereau).

2°) (Eufs nutritifs (Fig. 4d, tab. V)

Des ceufs arrétés dans leur développement (avant la segmen-
tation ou pendant les premiéres phases de celle-ci) servent de nour-
riture aux embryons normaux (adelphophagie). Leur détermination
est encore incertaine (STAIGER et Durouy); le role des spermato-
zoides atypiques a ce sujet (voir HymAN et PORTMANN, 1926) n’est
pas encore prouvé.



TABLEAU IV

Les caractéres embryonnaires de quelques Prosobranches
spécialisés dans la résorption de U'albumine,

d’aprés les recherches de BOBRETZKY,
et Froroni (1965)

OFFMANN, CREEK, PORTMANN (1925)

espéce ponte oeufs résorption de digestion de l'albumen | localisation du organes
1'albumen protolécithe larvaires
Nassa mutabilis | Les 5 & 27 oeufs sont| riches en vitellus ;| par 1'oesophage dans les deux sacs de la| Une macromére | typiques ; le

(forme marine)

dans une oothéque
tubulaire et flottent
dans 1'albumen
liquide

diamétre 500 u

(avec des cellules
ciliées)

glande hépatique qui
atteignent leur struc-
ture histologique dé-
finitive seulement
dans la période post-
embryonnaire

grande se réduit
surtout dans la
période post-
embryonnaire

vélum atteint des
dimensions re-
marquahles

FPusus spec.
(forme marine)

Les 3 4 21 oeufs sont

dans une oothéque
lentiforme et situés
dans 1'albumen
compact

trés riches en
vitellus ; forme
ovale, longueur :
540-650 u, lar-
geur : 440-550p

par 1'oesophage
(avec des cellules
ciliées) qui peut
se fermer ryth-
miquement
pendart 1'ingur-
gitation par un
bourrelet de fer-
meture transi-
toire

surtout dans un sac de
la glande hépatique qui
est spécialisé d'abord
pour 1'entassement, Il
se réduit dans la pé-
riode postembryon-
naire. Les deux di-
verticules hépatiques
atteignent leur struc-
ture définitive seule-
ment dans la période
postembryonnaire

quatre macro-
méres grandes
se réduisent
seulement dans
la période post-
embryonnaire

typiques ; le
vélum reste
cependant
petit

Pomatias eledans|
(forme
terrestre)

L'oeuf isolé est en-

touré par une couche

d'albumen épaisse
(diametre vers
2 mm)

pauvres en vi-
tellus ; dia-
metre 140 p

par les cellules
spécialisées de
la masse cépha-
lique (= région
transformée de
la vésicule cé-
phalique et du
vélum)

dans les deux sacs de
la glande hépatique

qui se forment déja
avant la torsion et sont
transformées encore
pendant 1'embryogenése
dans leur structure
adulte

des macromeres
isolées
manquent

manquent surtout
les reins lar-
vaires typiques
et le coeur
larvaire

= L9%



TABLEAU V

Les différentes formes d’adelphophagie chez les Prosobranches,
d’apres les travaux de CLAPAREDE, GLASER, PORTMANN (1925),
PORTMANN-SANDMEIER, FRrRANC, Froroni (1966a) et FioRONI-SANDMEIER

principe de
1'adelphophagie

organes en service de l'adelphophagie :

disposition des oeufs nutritifs
(dans 1'oothéque) :

espéces :

rotation des oeufs
nutritifs

rotation avec 1'aide de la vésicule céphalique

les oeufs nutritifs forment une colonne
médiane peu serrée

Bursa spec.

rotation derriére le vélum ; les plaquettes
en vitellus détachées parviennent par la
gouttiére nutritive dans le stomodéum

les oeufs nutritifs sont disposés d'une
maniére ldche

Cassidaria spec.

rotation avant le stomodéum avec 1'aide du
vélum et du pied

les oeufs nutritifs sont peu serrés

Neritina fluviatilis

destruction méca-
nique des oeufs
nutritifs

détachement des plaquettes en vitellus par
les cellules ciliées du vélum

les oeufs nutritifs forment une colonne
médiane dense

Polinices catena

ingurgitation des
oeufs nutritifs

le stomodéum forme des lévres proémi-
nentes pendant 1'ingurgitation, cellules
ciliées de 1'oesophage, les mouvements
péristaltiques de 1l'oesophage provoquent
un changement de forme des oeufs
nutritifs pendant 1'ingurgitation

la masse centrale dense des oeufs
nutritifs est retenue ensemble par une
membrane détachée de la paroi de la
capsule

Fasciolaria tulipa
Nucella lapillus
Pisania maculosa
Ocinebra spec.

les oeufs nutritifs sont peu serrés

Buccinum undatum

Nurex spec.

Cassidaria echinophora,
etc,

— 891



Fic. 6. — Les différents tys:es d’adelphophagie. a-c : rotation des ceufs
nourriciers (a : Neritina fluviatilis, b : Bursa spec., ¢ : Cassidaria spec.), d :
destruction mécanique par les cils vibratiles du vélum (Polinices catena); e :
absorption par ingurgitation (type hypothétique). — Les fléches donnent la

direction de la rotation des ceufs nutritifs. — Voir aussi le tableau IV.
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L’absorption (Fig. 6) se fait par I'ingurgitation (avec grand
retard du développement; Nucella, Pisania, Murex, Buccinum) ou
par destruction mécanique 4 l'aide des cils vibratiles du vélum
(sans ou avec faible retard). Dans le dernier cas, l'embryon
s’accroche avec son vélum a la masse des ceufs nourriciers (Poli-
nices catena) ou met en rotation les ceufs nutritifs a I'aide du
vélum (Cassidaria), de la vésicule céphalique (Bursa) ou du pied
(Neritina), ce qui provoque un détachement des plaquettes de
vitellus.

E) INTERPRETATION EVOLUTIVE

D’aprés PORTMANN, il se peut que 'ontogenése cependant hypo-
thétique des premiers Mollusques ait débuté par un vrai développe-
ment direct sans stade larvaire intercalé (voir aussi RIEDL).

Parmi les embryogenéses des espéces récentes, les ontogeneéses
riches en ressources alimentaires doivent étre considérées comme
plus évoluées que les formes avec une larve nageante libre. Deux
tendances évolutives indépendantes conduisent d'une part vers les
formes spécialisées 4 albumen comme Fusus et Pomatias, d’autre
part vers les formes avec des ceufs nourriciers; les processus évo-
lutifs concernent a la fois les véligéres et les ceufs nutritifs.

Parmi les formes avec adelphophagie récemment connues,
Polinices catena semble représenter le type fondamental comme le
démontrent les faits suivants :

1) Le diamétre des ceufs reste petit; 2) leur segmentation est
arrétée tardivement; 3) des macromeéres isolés manquent; 4) le
développement n’est pas retardé et il n'y a pas de stade d’ingur-
gitation spécialisé; 5) les nouveaux-nés qui éclosent tot posseédent
souvent un reste de vélum; 6) les véligéres des autres espéces de
Polinices, morphologiquement trés semblables, ne possédent pas
d’ceufs nutritifs.

Contrairement 4 ce qui se passe chez les Opisthobranches, ol
des développements trés semblables conduisent vers des stades
adultes trés variés, le développement des Prosobranches nous dé-
montre un exemple trés typique pour la cénogenése (SEWERTZOFF).
Des ontogenéses différentes (déja) a l'intérieur de divers genres
ayant des adaptations embryonnaires spécialisées, finissent par des
formes adultes trés semblables (= “ umwegige Entwicklung ”
(Nauck)).

En regardant la résorption embryonnaire des ressources ali-
mentaires, il faut distinguer plusieurs possibilités qui ont été réa-
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lisées chez les Prosobranches. A 'encontre de 'opinion de plusieurs
auteurs (voir la littérature chez BOBRETZKY, SACCARRAO et PORT-
MANN, 1960), les ontogenéses riches en vitellus des Prosobranches
ne représentent pas un premier degré de I'embryogenése des Cépha-
lopodes. Les différences ontogénétiques, morphologiques et fonc-
tionnelles sont trop grandes (voir tab. VI). Le complexe des macro-

TABLEAU VI

Comparaison de quelques différences ontogenétiques
entre les Prosobranches et les Céphalopodes

Prosobranchia Cephalopoda
oeufs pauvres ou riches en | riches ou trés riches en vitellus
vitellus
gastrulation | invagination (embolie) | trés spécialisée (pseudogastru-
ou épibolie lation, cryptomeére)
complexe organogenétique divisé en deux parties :
entoder- (des macromeres 1. syncytium de vitellus tran-
mique sont quelquefois sitoire du sac vitellin
temporairement 2. plaque entodermique comme
isolées de 1'intestin) ébauche de l'intestin moyen et
postérieur
ressources | protolécithe et sou- protolécithe
alimen- vent des matiéres
taires de nutritives supplé-
1'embryon mentaires : albu-
mine, oeufs nour-
riciers
type du dé- | indirect avec beau- plus ou moins direct (les larves
veloppement | coup d'organes planctoniques avec des vrais
transitoires organes larvaires!)

méres (1 a 4) représente une formation propre aux Prosobranches.
Il ne correspond pas a une phase primaire du syncytium du sac
vitellin, mais doit, 4 notre avis, étre considéré comme une adapta-
tion spéciale a la nutrition embryonnaire; elle permet en liaison
avec la résorption des ressources nutritives extraembryonnaires un
arrét transitoire de la digestion du protolécithe.
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RESUME

Le travail résume surtout les différents modes d’alimentation
embryonnaire des Prosobranches (protolécithe, albumines, ceufs
nutritifs). Les adaptations correspondantes de I’embryon sont tou-
jours liées 4 une métamorphose qui peut étre plus compliquée dans
le cas du développement intracapsulaire que pour la larve véligére
nageante libre. Les différents modes d’ontogenéses des Prosobran-
ches représentent des exemples pour la cénogenése.

ZUSAMMENFASSUNG

Die Arbeit referiert vor allem iiber die verschiedenen Mdoglich-
keiten der embryonalen Erndhrung der Prosobranchier (Protolecith,
Eiweisse, Nihreier). Die damit korrelierten Anpassungen des Em-
bryos sind immer mit einer Metamorphose verbunden, welche im
Falle der intrakapsuliaren Entwicklung noch komplizierter als beim
Typ mit freischwimmendem Veliger sein kann. Die verschiedenen
Ontogenesetypen der Vorderkiemer werden als Beispiele fiir Kaeno-
genese betrachtet.

SUMMARY

The paper deals namely with the different modes of embryonic
nutrition (protolecithe, albumines, food-eggs). The adaptions of the
embryo are always connected to a metamorphosis, which is often
more complicated by the intracapsular development than by the
free swimming veliger. The different ontogenetic types of the Proso-
branchs are regarded as examples of caenogenesis.
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