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Criterions for easy identification of larval development stages
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INTRODUCTION

La nécessité de prendre en compte la phase lar-

of Pectinaria koreni (Malmgren) (Annelida polychaeta)
from the bay of Seine (English Channel)

Y. LAGADEUC'Y, C. RETIERE®

WStation marine de Wimereux, URA 1363, BP 80, 62930 Wimereux, France
A Laboratoire maritime, MNHN, BP 28, 35801 Dinard, France

RESUME - La présente description morphologique des larves de Pectinaria koreni
s’integre dans une étude de la dynamique de la population de la Baie de Seine
orientale. Six stades aisément différenciables ont été reconnus. Les deux premiers
(stades 1 et 2) sont de type trochophore, les trois suivants, segmentés sont de type
métatrochophore (stades 3, 4 et 5). Les palées apparaissent en position interne au
stade 4, et les soies sur les premiers segments au stade 5. Le dernier stade (stade 6),
durant lequel débute la métamorphose, est de type aulophore, la larve occupant
un tube muqueux. L’intérét, dans des études d’écologie larvaire, de cette subdivi-
sion de la phase de développement pélagique en stades est souligné.

ABSTRACT - This description of Pectinaria koreni larval morphology is a part
of a population dynamic study carried out in the Bay of Seine. Six larval stages
well defined were identified. The two first development stages (stages 1 and 2)
are trochophore larvae, and the three following stages (3, 4 and 5) are metatro-
chophore larvae. Internal « palées » appeared during the 4th stage, and chaeta
during the 5th stage. The last stage (stage 6) is an aulophore larva, living in a
mucous tube. The metamorphosis begins with this stage. The significance of this
subdivision in stages in larval ecological studies are underlined.

raison de I'effort d’échantillonnage imposé par le
suivi spatio-temporel du panache larvaire (Carri-
kert 1988 ; Boicourt, 1988).

Le présent travail a pour objectif de permettre

vaire dans une étude de la dynamique des popu-
lations d’invertébrés benthiques est désormais
couramment admise (Cameron, 1986 ; Scheltema,
1986 ; Bachelet, 1987 ; Boicourt, 1988 ; Mann,
1988). Mais, une telle étude, n’est pas toujours
aisée a mettre en ceuvre, en particulier pour les
espéces benthiques a phase larvaire pélagique. En
effet, il est impératif de suivre 1’évolution de la
population de larves depuis la ponte jusqu'au
recrutement benthique (Cameron, 1986 ; Boicourt,
1988). Les principales difficultés rencontrées alors
résident en partie dans la reconnaissance spéci-
fique des différents stades larvaires (Tremblay
et al.,1987 ; Carriker, 1988), et dans le temps
qu’exige le dépouillement des prélevements, en

I’identification des larves de 1’Annélide Polychéte
Pectinaria koreni (Malmgren) durant toute leur
vie pélagique, depuis leur premigre apparition
dans le plancton jusqu’a leur recrutement sur le
fond. Ce travail s’inscrit dans le cadre d’une étude
de la dynamique de la population de cette espéce
qui est I’'une des composantes dominantes du peu-
plement & Abra alba de la Baie de Seine orientale
(Gentil et al., 1986).

Afin de rendre possible une étude fine de la
structure démographique de la population et de sa
cinétique nous avons cherché a découper la phase
larvaire pélagique en stades aisément reconnais-
sables. Les données antérieures de la littérature
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(Wilson, 1936 ; Thorson, 1946 ; Rasmussen,
1973 ; Cazaux, 1981) ne permettaient de distin-
guer que trois stades correspondant aux grandes
étapes de la morphogenése des larves de Poly-
chetes. Le premier est le stade trochophore carac-
térisé par une larve sphérique ou en forme de
toupie non segmentée, et possédant une ou deux
couronnes ciliées équatoriales (Bhaud & Cazaux,
1982 ; Bhaud, 1987). Le deuxiéme ou métatrocho-
phore présente une segmentation visible. Le der-
nier stade reconnu par ces auteurs est 1’aulophore
qui est caractéristique des Terrebellidae et Pec-
tinaridae et correspond a une métatrochophore
vivant dans un tube.

MATERIELS ET METHODES

Le peuplement de la Baie de Seine, dont les
densités d’individus sont parmi les plus élevées
au monde (27 000 individus par m?), constitue le
plus vaste des isolats de cette communauté sur les
cotes francaises de la Manche (Gentil et al.,
1986).

Les larves décrites sont issues de préleévements
effectués en baie de Seine en mai et juin 1987
(Lagadeuc, 1990). Les échantillons de plancton,
apres prélevement a la pompe (PCM Moineau) et
filtration sur maille de 80 pum, furent conservés
dans une solution tamponnée d’eau de mer for-
molée a 5 %.

Les observations ont été réalisées au micro-
scope photonique, et au microscope électronique
a balayage (MEB). Pour I’observation au MEB les
larves sont transférées aprés ringage a 1’eau dis-
tillée, de la solution formolée dans des solutions
d’alcool de concentration croissante jusque dans
un bain d’alcool absolu ; ensuite elles sont immer-
gées dans I’acétone avant d’étre amenées au point
critique. Les larves ainsi préparées sont recou-
vertes d’une fine couche d’or avant observation.

L’4ge et la durée de vie des larves ont été esti-
més sur la base des dates d’«apparition» et de
«disparition» des différents stades larvaires dans
les eaux de la Baie de Seine orientale (Lagadeuc,
1990). En effet, grice a une couverture spatio-
temporelle trés serrée (sortie journaliére) nous
avons pu circonscrire et échantillonner pendant
presque un mois les différentes cohortes de larves.

RESULTATS

Six stades larvaires aisément reconnaissables
lors des dénombrements a la loupe binoculaire ont
été définis. Deux sont du type trochophore (stades
1 et 2), 3 du type métatrochophore (stades 3, 4
et 5) et un du type aulophore (stade 6).

Stades trochophores

Stade 1

La larve sphérique (Fig. 1 a) a une longueur
comprise entre 110 et 150 um.

La ciliature est constituée d’une touffe apicale,
d’une prototroche, & structure hétérogéne pouvant
étre divisée en deux couronnes, et d’une télo-
troche. De part et d’autre de la prototroche une
rangée de chromatophores peut étre distinguée,
quelques chromatophores sont également répartis
ca et la. La prototroche 4 deux couronnes et la
pigmentation permettent de reconnaitre aisément
les larves du stade 1.

Ce stade larvaire étant le premier que nous
ayons recueilli, il est difficile d’en définir préci-
sément 1’dge. Toutefois, compte tenu de la taille
des jeunes stades (70 pum) observés par Wilson
(1936) et la description qu’il donne des larves de
1 jour, on peut raisonnablement penser que les
larves du stade 1 récoltées en Baie de Seine sont
dgées d’au moins 24 heures. D’autre part entre le
23 et le 25 mai nous observons un accroissement
rapide et simultané des larves des stades 1 et 2,
laissant ainsi penser que le passage du stade 1 au
stade 2 ne dure gueére plus de 24 heures.

Stade 2

Ce stade se différencie du précédent par un al-
longement de 1'hyposphére (Fig. 1 b). La taille
est comprise entre 150 et 250 pum. C’est a ce stade
que s’effectue la différenciation des lobes oraux,
et I’apparition de chromatophores les uns isolés
a I'extrémité de 1’hyposphere, les autres disposés
en 1 a 2 rangées en position pré-terminale.

La durée de vie de ce stade a été estimée a 2
a 3 jours. En effet, alors que les larves du stade
1 sont absentes a partir du 31 mai, celles du stade
2 sont abondantes a cette méme date, et ne seront
représentées que par de rares exemplaires le
2 juin.

Stades métatrochophores

La modification morphologique principale du
stade métatrochophore, par rapport au stade tro-
chophore, est donc I’apparition d’une segmenta-
tion.

L’ensemble du stade métatrochophore a été sub-
divisé en 3 stades : stades 3, 4 et 5, qui ont des
caractéristiques communes, dont certaines ont
déja été reconnues chez les trochophores :

— ciliature (Pl. I, a, b et ¢) : présence d’une
touffe apicale, d’une prototroche 4 deux cou-
ronnes, d’une télotroche, d’une neurotroche et
d’une ciliature péribuccale. Cependant ’ensemble
de la ciliature régresse au dernier stade (PI. I, d).
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— pigmentation (Fig. 1 c, d) : présence d’une
rangée de chromatophores de chaque co6té de la
prototroche. La pigmentation se développe sur
I’épisphére ol deux taches oculaires de couleur
brune sont apparues, et sur 1’hyposphére dont
I’amorce de segmentation est bien soulignée par
les rangées de chromatophores.

— lobes oraux (Fig. 1, c et P1. I a, c¢) : nette-
ment individualisés, ils sont devenus rétractiles.

Stade 3 (Fig. 1, cet PL I, a, ¢)

Il se caractérise par la différenciation des seg-
ments, dont le nombre maximal est de 17. Les in-
dividus les plus grands atteignent 580 pm.

5

Sa durée de vie a été estimée a environ 4-5
jours : la ponte ayant débuté aux environs du
23 mai, il faudra attendre le 31 mai pour observer
des larves du stade 4, soit 8 jours incluant les 3-4
jours de durée de vie des stades 1 et 2.

Stade 4 (Fig.1, d)

Il présente des formations chitineuses internes
appelées palées. Celles-ci apparaissent progressi-

Fig. 1. — a, Larve au stade 1 (Ch:
Chromatophore ; Pr: Prototroche ;
TA : Touffe Apicale; Te: Télo-
troche). b, Larve au stade 2 (Ch :
Chromatophore ; LO : Lobe Oral ;
Ne : Neurotroche ; Pr : Prototroche ;
TA : Touffe Apicale; Te: Télo-
troche). ¢, Larve au stade 3 (Ch :
Chromatophore ; LO : Lobe Oral ;
Se : segment; TO: Tache Ocu-
laire). La ciliature n’est pas repré-
sentée sur cette figure. d, Larve
au stade 4 (Ch : Chromatophore ;
LO: Lobe Oral; PI: Palée In-
terne ; Se : segment ; TO : Tache
Occulaire). La ciliature n’est pas
représentée sur cette figure.

Stage 1 larva (Ch: Chromato-
phore ; Pr : Prototroch ; TA : Api-
cal Tuft ; Te : Telotroch). Stage 2
larva (Ch : Chromatophore ; LO :
Oral Lobe; Ne: Neurotroch ;
Pr : Prototroch ; TA : Apical Tuft ;
Te : Telotroch). Stage 3 larva (Ch :
Chromatophore ; LO : Oral Lobe ;
Se : segment ; TO : Ocular spot).
Cilia are not figured. Stage 4 larva
(Ch : Chromatophore ; LO : Oral
Lobe ; PI: Internal « Palée » ;
Se : segment ; TO : Tache Occu-
laire). Cilia are not figured.

0,05mm

vement pour atteindre le nombre de 12 répartis
en deux groupes.

La longueur de la larve est alors voisine de
700 pm.

Le 31 mai, date de 1’apparition des premiers
stades 4 en grand nombre, les larves du stade 5
ne sont que faiblement représentées, alors qu’elles
seront abondantes le 2 juin. Les larves resteraient
donc environ 2 jours au stade 4.

Stade 5 (PL. I, d et PL II, a)

La taille de la larve, le nombre de segments et
le nombre de palées ne varient plus. Ce stade se
caractérise par la présence de soies dentées qui
apparaissent progressivement sur les six ou sept
premiers segments (Pl. II, a).

Les larves du stade 5 ont une durée de vie d’en-
viron 1 jour. En effet, les larves des stades 4 et
5 de la premieére cohorte sont encore présentes
dans le plancton le 27 mai, en revanche le 29 ces
2 stades ne sont que trés faiblement représentés.
Toutes les larves du stade 4, présentes le 27 mai,
sont donc passées au stade 5 puis au stade 6 entre
le=27ret lec 29 man.
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PL. I. — a, Vue latérale au MEB d’une larve Métatrochophore du stade 3 (C Pb: Ciliature Péribuccale ; LO : Lobe
Oral ; Ne : Neurotroche ; Pr : Prototroche ; Se : segment ; TA : Touffe Apicale ; Te : Télotroche).b, Détail de la pro-
totroche a deux couronnes d’une larve Métatrochophore du stade 3 observée au MEB (CCs : Couronne Ciliaire su-
périeure ; CCi : Couronne Ciliaire inférieure).c, Vue de face au MEB d’une larve Métatrochophore du stade 3
(C Pb : Ciliature péribuccale ; LO : Lobe Oral ; Ne : Neurotroche ; OB : Orifice Buccal ; Pr: Prototroche ; Se :
segment ; TA : Touffe apicale ; Te : Télotroche).d, Vue latérale au MEB d’une larve Métatrochophore du stade 5
(LO : Lobe Oral ; Ne : Neurotroche ; Pr : Prototroche ; Py : Pygidium ; Se : segment ; So : Soie).

SEM latteral view of a stage 3 metatrochophore larva (C Pb : Peribuccal cilia ; LO : Oral Lobe ; Ne : Neurotroch ;
Pr : Prototroch ; Se : segment ; TA : Apical Tuft ; Te : Telotroch). SEM photograph of the double crown prototroche
of a stage 3 metatrochophore larva (CCs : Upper cilia crown ; CCi: Lower cilia crown). SEM frontal view of a
stage 3 metatrochophore larva (C Pb: Peribuccal cilia; LO : Oral Lobe ; Ne : Neurotroch; OB : Mouth; Pr:
Prototroch ; Se : segment ; TA : Apical Tuft ; Te : Telotroch). SEM lateral view of a stage 5 metarochophore larva
(LO : Oral Lobe ; Ne : Neurotroch ; Pr: Prototroch ; Py : Pygidium ; Se : segment; So : Seta).
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Pl. II. — a, Détail des premiers segments sétigéres d’une larve Métatrochophore du stade 5 observée au MEB
(Ne : Neurotroche ; Se : segment ; So : Soie). b, Vue latérale au MEB d’une larve Aulophore (stade 6) (Pa: Palée ;
Py : Pygidium ; Set : Sétigére). c, Détail de la région antérieure d’une larve Aulophore observée au MEB (CT : Cirre
Tentaculaire ; ETP : Ebauche Tentacule Péribuccal ; Pa : Palée ; VC : Voile Céphalique). d, Détail de la région pos-
térieure d’une larve Aulophore observée au MEB (ESc : Ebauche du Scaphe ; So : Soie ; Un : Uncini).

a, SEM photograph of the first setigere segments of stage 5 metatrochophore larva observed (Ne : Neurotroche ;
Se : segment ; So : Setae). b, SEM lateral view of aulophore larva (stage 6) (Pa : « Palée » ; Py : Pygidium ; Set :
Setigere). ¢, SEM photograph of the upper part of an aulophore larva observed with MEB (CT : Cirri Tentacular ;
ETP : Outline of Peribuccal Tentacle ; Pa : « Palée » ; VC : Cephalic Velum). d, SEM photograph of the posterieur
region of an aulophore larva observed (ESc : Outline of Scaphe ; So : Seta ; Un : Uncini).

C’est également a ce stade que la larve
construit son tube membraneux a I’extrémité
duquel peuvent étre disposées 1 a 2 rangées de
grains de sable durant sa présence dans le planc-

Stade aulophore

Le stade aulophore résulte d'une profonde

transformation de la morphologie de la larve. En
particulier les palées internes deviennent externes.
Elles sont au nombre de 12 (2 paires de 6)
(PL. II, b, c). Ce passage de la métatrochophore
a I’aulophore est décrit comme un phénomeéne treés
rapide par Thorson (1946).

ton (Lambert er al., soumis).

La taille des aulophores varie entre 0,75 et
0,90 mm. Le tube membraneux a une longueur
moyenne de 1,2 mm ( 0,10 mm) pour un diamétre
apical de 0,22 mm (0,01 mm). Quand ce tube
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Tabl. I. — Répartition et nombre d’uncini sur les segments sétigéres du stade aulophore.
Distribution and number of uncini on setigere segments of the aulophore stage.

“Séfigére n° 1 H 3 3 5 T B ] 1011 | I T T |
Nbre d'uncini 0 0L 2t 229 P Ia oy Shg SRR g o e St 2

porte 1 ou 2 rangées de grains de sable sa lon-
gueur est de 1,36 mm ( 0,56 mm) et son diaméetre
de 0,27 mm ( 0,02 mm).

Les segments sétigeres (PI. II, b) sont au nom-
bre maximal de 15. Sur les premiers apparaissent
des uncini (P1. II d et Tabl. I). Un voile céphali-
que, des ébauches de tentacules buccaux, et des
cirres tentaculaires sont présents (Pl. II, ¢). Enfin
chez les aulophores les plus dgées, la base du
scaphe est développée (Pl. II, d).

La durée de vie de ce stade n’a pu étre estimée

en raison de sa double appartenance au domaine
benthique et pélagique (Lambert et al., soumis).

DISCUSSION - CONCLUSION

Nos résultats (résumés au tableau II) comple-
tent ceux de Thorson (1946) et Rasmussen (1973).
Des précisions d’ordre morphologique ont été
apportées. D’une part, nous avons montré, grice
a I'utilisation du MEB, que la prototroche, décrite
par les auteurs qui nous ont précédé, est en fait
constituée de deux couronnes.

D’autre part, nous avons affiné la chronologie
de I’apparition de certaines structures morpholo-
giques utilisées pour 1’identification des larves de
cette espéce (Bhaud & Cazaux, 1982 ; Bhaud,

Tabl. II. — Age, durée de vie et caractéristiques morphologiques des 6 stades larvaires de P. koreni en Baie de Seine.
Age, life span and morphological caracteristics of the six larval stages of Pectinaria koreni in the Bay of Seine.

trochophore mefatrochophore aulophore
Stade 1 Stade 2 Stade 3 Stade 4 Stade 5 Stade 6
Taille 110 - 150pum 150 - 230pm 230 - 580um 580 - 700pum 700um 700 - S00pm
Durée de vie 1 jour 2-3 jours 4-5 jours 2 jours 1 jour ?
Age 1-2 jours 2-5 jours 4-10 jours 8-12 jours 11-13 jours ?
Touffe apicale + + o + = =
Prototroche & +. * + + en régression -
deux couronnes
Télotroche + + + + en régression -
Ciliature - ? + + + 5,
peribuccale
Neurotroche - + + + en régression =
Lobes oraux - + + + + -
Segments totaux - - <17 % 17 17
Segments - - - - <7 15
sétigéres
i i Sur tout le tde  idem+ 10u2 "
Pigmentation e Joutla come et b, idegh ;.1 ranoee per id. id -
troche I'hyposphére

Taches oculaires - . + + i -
Palées internes = = - = 2x6 2x6 -
Palées externes - - - - - 2x6
Tube menbraneux - - - - - +
Uncinigéres - - = - - =13
Ebauche des - - - - - 2
tentacules buccaux
Ebauche des cirres - - - - - 1 a2 pares
tentaculaires
Voile céphalique - - - - - +
Ebauche du scaphe = = = = = ¥
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1987) : lobes oraux et palées internes qui n’appa-
raissent respectivement qu’aux stades 2 et 4. Or,
selon Thorson (1946) et Rasmussen (1973), ces
derniers sont présents chez tous les stades. Dans
la mesure ot nous montrons que les larves de P.
koreni sont dépourvues de palées internes pendant
la majeure partie de leur vie (au moins 8 jours
sur 13) il convient de poser la question de leur
signification en terme de critére d’identification
spécifique.

Thorson (1946) a décrit seulement quelques
stades larvaires de deux autres especes de Pecti-
naire, qui d’ailleurs sont absentes de la Baie de
Seine : P. belgica et P. auricoma. Sur la base des
descriptions incomplétes concernant des larves qui
correspondent aux stades 4, 5 et 6 de P. koreni,
il est difficile d’établir nettement des criteres de
différenciation spécifique. Toutefois, il apparait
que sur les larves de P. belgica et P. auricoma la
pigmentation est limitée a une partie de I'épi-
sphére et de I’hyposphere alors qu’elle est pré-
sente sur l’ensemble de la larve de P koreni
(soulignant bien chaque segment). En suite les
larves de P. belgica seraient d’une taille plus
grande pour un méme stade de développpement :
880 um pour P. belgica contre environ 700 pm
pour P. koreni et 600 um P. auricoma.

La durée de la phase larvaire strictement péla-
gique (trochophore et métatrochophore) a été esti-
mée a 11-13 jours. Cazaux (1981) leur accordait,
a partir d’observations in vitro, une durée un peu
plus courte : 8 jours. Cette différence tient soit a
la position géographique des sites d’étude
(Manche et Bassin d’Arcachon), soit a la tech-
nique utilisée.

Notre méthode présente il est vrai quelques in-
convénients. Bien évidemment, elle ne permet pas
de donner des valeurs trés précises, car elle dé-
pend du pas d’échantillonnage, mais en contrepar-
tie son application présente I’avantage de fournir
une réponse populationnelle et non, comme cela
est le cas a partir d’observation in vitro, une me-
sure individuelle, ou relative & un nombre limité
d’individus. L'emploi de cette technique n’auto-
rise pas non plus une estimation précise des du-
rées de vie des premiers et des derniers stades.
Pour obtenir un tel résultat il aurait été nécessaire
de suivre trés finement I’évolution sexuelle de la
population d’adultes, afin de cerner trés préci-
sément la période de ponte, de circonscrire et
échantillonner ’ensemble de la population des
aulophores benthiques pour en déterminer la lon-
gévité approximative. Une étude in vifro permet
de palier ces inconvénients (controle du déclen-
chement de la ponte par exemple) ; toutefois il
convient de rappeler que la durée de développe-
ment des organismes est fonction des conditions
d’élevage (température, salinité et nourriture) qui
ne reflétent toujours qu’imparfaitement celles de
I’environnement naturel. De plus, si une mesure

populationnelle induit une grande variabilité dans
I’estimation des durées de vie des différents
stades, elle ne fait que rendre compte, finalement,
de la variabilité inter-individuelle propre a chaque
espece et de la variabilité des conditions environ-
nementales.

Enfin, la subdivision de la phase pélagique du
cycle de vie des especes benthiques en un nombre
élevé de stades aisément identifiables, qui n’ont
pas nécessairement de signification particuliere du
point de vue de la morphogenése, laisse entrevoir
tout le bénéfice que 1’on peut en tirer dans des
études portant sur la dynamique des populations
larvaires. En effet, cette différenciation par stade,
aboutissant 4 définir une variable discréte, permet
d’établir trés rapidement une structure démo-
graphique de la population sans que des mesures
(diamétre céphalique, longueur de 1’individu, lar-
geur...) impliquant I’observation au microscope
soient nécessaires. Un tel procédé se basant soit
sur des stades de développement reprenant un en-
semble de caractéristiques morphologiques (White
et al., 1988 ; Ouellet er al., 1990 ; Thiebaut et al.,
1992), soit sur le simple accroissement du nombre
de segment (Daro & Polk, 1973 ; Lagadeuc &
Brylinski, 1987) a déja été mis en ceuvre dans
d’autres travaux. C’est sur la base de ce décou-
page de la phase pélagique de P. koreni et grice
au gain de temps qu'il procure, que fut conduit
le dénombrement de plus de 500 prélévements
échantillonnés en 1987 en Baie de Seine. L’ana-
lyse des données ainsi acquises a permis de révé-
ler non seulement l'existence d’une migration
ontogénique (Lagadeuc, 1992a), mais €galement
de mettre en évidence les facteurs hydrodynami-
ques impliqués dans la variabilité du transport des
larves, a I’échelle de quelques jours, et de son in-
cidence sur le recrutement benthique (Lagadeuc,
1990 et 1992b).
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