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RESUME

— La structure histologique de l'appareil digestif et ses modifications histophysiologiques
au cours de la digestion sont dédcrits dans 6 espéces d'Atlantidae adultes. Les résuitats sont
interprétés sur le plan fonctionnel et discutés du point de vue de la systématique.

Le tractus digestif des Atlantidae comporte un oesophage faisant fonction de jabot, un
estomac de volume réduit et un court intestin. Une paire de glandes salivaires tubulaires et
une glande digestive (hépatopancréas) lui sont associées mais il est dépourvu de glandes
oesophagiennes et rectales. L'appareil radulaire présente les caractéres habituels connus chez
les autres prosobranches,

Le tube digestif est totalement dépourvu de mucocytes. Quelques glandes unicellulaires
sont réparties dans la paroi buccale et la partie antérieure de I'oesophage. Le jabot est le
sitge d’'une sécrétion apocrine. L’activité glandulaire est minime dans I'estomac et nulle dans
I'intestin. -

Une glande salivaire est constituéde d'un sac terminal, d'un tube glandulaire et d‘un long
canal collecteur. Le tube glandulaire est forme de cellules cilides et de 3 types de cellules
sécrétrices: cellules & sécrétion protéique, celiules 3 concrétions et mucocytes. Le canal
collecteur se termine, au voisinage de la bouche, par un court segment muqueux.

Le parenchyme de la glande digestive rassemble des cellules principales, des cellules
a ergastoplasme et des cellules & inclusions minérales dont l'autonomie en tant que lignées
cellulaires est attestée par des données topographiques (emplacements distincts) et cyto-
physiologiques (cycles d'activité indépendants). La répartition des cellules & inclusions
minérales représente un caractére spécifique et I'dvolution se traduit par un groupement de
plus en plus marqué de ces éléments.

Pour les cellules & sécrétion protéique des glandes salivaires, pour les cellules du jabot et
pour les cellules & ergastoplasme de la glande digestive, la synthése intracellulaire des
sécrétions prdcéde le repas. L’extrusion parait déclenchée par I'arrivée du bo!l alimentaire
dans les 2 premiers cas, par des facteurs internes, dans le dernier cas. Toutes ces cellules
sécrétent probablement des enzymes digestives. Les cellules principales de la glande digestive
ont un rythme inverse et leur fonciion essentielle paraft étre I'accumulation de lipides et
glycoprotéines.

La structure de |'appareil digestif des Atlantidae présente un certain nombre de points
communs avec celles des opisthobranches. Les caractéres histologiques des glandes salivaires,
qui sont trés proches avec celles des Pyramidellidae, pourraient offrir un certain intérét sur le
plan de leurs affinités systématiques.

NO
Contribution COB N°

INTRODUCTION

Les Atlantidae présentent successive-
ment, au cours de leur vie, 2 types de
régimes alimentaires différents. Alors que
les larves sont microphages, les aduites sont
des carnassiers trés souvent cannibales qui
avalent, entieres, d‘énormes proies. Un
changement aussi fondamental dans la

biologie alimentaire est de nature a en-
trainer des modifications de |‘appareil
digestif. Or I'étude topographique des larves
d'Oxygyrus et d'Atlanta, puis |"analyse des
phénomenes survenant au cours de la
metamorphose (Thiriot-Quiévreux, 1969,
1971) ont bien mis en eévidence de telles
modifications. Toutefois, leur aboutisse-
ment reste inconnu puisque, a I'exception
de quelques indications sur |‘anatomie
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microscopique {Furnestin, 1961) et d'une
comparaison trés succincte avec les Ptero-
tracheidae (Gabe, 1962, 1966), il n’existe
aucune donnee relative a !'histologie de
l"appareil digestif des Atlantidae adultes.

En effet, les travaux anciens consacres
aux Heteropoda (Gegenbaur, 1855;
Leuckart, 1855; Krasucki, 1911; Reupsch,
1912) comportent soit des descriptions
anatomiques d'ailleurs tres precises, soit des
descriptions histologiques d'especes n'ap-
partenant pas a la famille des Atlantidae.
Quant aux recherches recentes, elles con-
cernent exclusivement deux genres de
Pterotracheidae, Pterotrachea et Firoloida
(Gabe, 1952, 1966).

Il nous a donc paru intéressant d’entre-
prendre 1'etude histologique de |’appareil
digestif et l'etude histophysiologique de la
digestion dans le but de comparer l'organi-
sation de I’adulte a celle de la larve et de
degager les caractéres propres a ce groupe.

Les 6 espéces que nous avons examinees,
Oxygyrus keraudreni Lesueur, Protatlanta
sauleyeti (Smith), Atlanta fusca Souleyet,
A. inflata Souleyet (= A. quoyana), A.
peroni Lesueur et A. lesueuri Souleyet,
representent les principales etapes phylo-
géniques de la famille des Atlantidae,
etapes que des recherches récentes ont bien
établies (Richter, 1961, 1969).

MATERIEL ET TECHNIQUES

Tous les animaux que nous avons
étudiés proviennent de la Méditerranee. La
majeure partie des representants d'Atlanta
inflata et d'A. lesueuri ont €eté obtenus
dans le plancton de Banyuls-sur-mer
(Thiriot-Quievreux, 1971). Quelques indi-
vidus d'A. Jesueuri sont originaires du
plancton de Villefranche-sur-mer. Les
speécimens d'Oxygyrus keraudreni, Protat-
fanta souleyeti, Atlanta fusca et A. peroni
ont été récoltés au cours d'une campagne
oceanographique en Mediterranee Orientale
a bord de I'At/antis /! (Woods Hole Ocean-
ographic Institution).

Les animaux vivants ont d’abord ete
triés puis isolés du plancton; I'état du tube
digestif et notamment sa réplétion ou sa
vacuité, a €té note pour chaque individu.
Certains ont €té mis en eélevage en vue
d'une ¢€tude histophysiologique. D’autres
ont ete fixés immediatement.

Nous avons utilisé, pour la fixation, les
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mélanges de Bouin, Halmi, Carnoy et
Baker. La plupart des piéces ont été in-
cluses a la paraffine. Les coupes de 5um
d’épaisseur ont ete, dans tous les cas,
étalées et montées en series complétes. En
raison de la petite taille des animaux (1 a
3 mm) et de la difficulte qui en résulte de
reunir un grand nombre de coupes ana-
logues necessaires a la réalisation d’épreuves
convenables, nous n'avons pas aborde
d’étude a proprement parler, histochimique.
Seules les quelques methodes suivantes ont
ete appliquees:

Etude topographique: méthode a |’azan
(Heidenhain) et coloration par la fuchsine
paraldehyde aprés oxydation permanga-
nique suivie de coloration par I'hematoxy-
line-picro-indigocarmin (Gabe).

Caractérisation des composés ‘‘APS-posi-
tifs’” et notamment des glucides: réaction a
I’APS (Hotchkiss-McManus) suivie de color-
ation soit a I'hématoxyline, soit au bleu de
toluidine a pH 4,5.

Caracterisation des mucopolysaccharides
acides: réaction metachromatique au bleu
de toluidine ou coloration au bleu alcian a
pH 3,2 suivie de réaction a I’APS et d'une
coloration & I'hématoxyline (Mowry).

Caractérisation des protéines: reaction a
I"alloxane-Schiff sans coloration de fond
(Yasuma & Ichicawa).

Caractérisation des protéines a groupe-
ments SH et SS: reaction au D.D.D. pre-
cédée ou non d’une réduction par le sulfure
d’ammonium et sans coloration de fond
(Barrnet & Seligman).

Caracterisation des anions: réaction de
substitution a I’argent (Von Kossa).

Caractérisation des lipides hetéropha-
siques: coloration au noir Soudan de ma-
teriel formolé et post-chromé (Baker).

Caracterisation des chromolipoides: co-
loration au bleu de Nil suivie d'un traite-
ment par I'eau oxygenee (Hueck).

Quelgues individus d'Atlanta inflata,
destinés a I'étude spectrographique, ont eté
fixes par le melange de Carnoy. Devant
étre coupes avec leur coquille, sans decalci-
fication préalable, ils ont €té inclus non
dans la paraffine, mais dans le melange
araldite-epon et débitées en coupes semi-
fines & l'ultra-microtome. L’analyse a €t€
faite a la microsonde électronique
C.AM.E.C.A. MS 46; nous renvoyons au
mémoire de Galle (1965) pour I'expose
théorique et pratique de cette methode.
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Ont eté recherchés par ce moyen, les €éle-
ments: Ca, K, Mn, Fe, S, P, Si, V, Zn, Cu,
Na, Mg. Seules les données positives sont
mentionnées au chapitre “Résultats.”

Enfin, quelques radulas ont été exam-
inées, apres dissection, nettoyage et metalli-
sation, au microscope €lectronique a balay-
age (type Cambridge S 4).

RESULTATS
DONNEES ANATOMIQUES

Le tube digestif des Atlantidae s’etend
depuis la bouche, située a l‘extrémité du
mufle, jusqu’a l'anus logé a l'avant de la
cavite palleale (Fig. 1). La bouche s'ouvre
sur la cavite buccale ou débouchent, dor-
salement |'oesophage, latéralement les 2
canaux salivaires et ventralement, |'appareil
radulaire trés developpé qui se dévagine
lors de la capture des proies.

Le tube digestif proprement dit peut
étre divise en 3 segments. L'oesophage, tres
long, traverse tout fe céphalopodium puis
s'engage dans la partie ventrale de la masse
viscérale, en longeant le muscle columel-
laire. Quand {’animal est en extension et a
jeun, l'oesophage forme un mince tuyau
presque droit, entre la bouche et la masse
viscérale. 11 se replie sur lui-méme et décrit
2 ou 3 sinuosites au voisinage de cette
derniere, si l'animal rentre dans sa coquille.
Lorsqu’une proie est avalée, la partie anter-
ieure de |'oesophage se dilate considérable-
ment lors de son passage, mais retrouve
aussitdt son diametre initial. C’est alors la
zone comprise entre le collier nerveux
péri-oesophagien et la masse viscérale, qui
s’élargit a son tour. Elle reste, quant a elle,
dilatee pendant plusieurs heures (Richter,
1969; Thiriot-Quiévreux, 1969) et fait
fonction de jabot. Le second segment du
tube digestif, court et globuleux, est inclus
tout entier dans la masse viscerale, au con-
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FIG. 1. Schéma de l‘organisation de I'appareil digestif d'Atlanta lesueuri (les différents organes sont
arbitrairement supposéds dans un méme plan). Ci: cristallin; Cr: cartilage radulaire; E: estomac; G: glande
digestive: Gcp: ganglions cérébro-pleuraux; Gp: ganglions pédieux; Gs: glande salivaire; |: intestin; J:

jabot; Oe: oesophage; R: radula.
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tact de la gonade et de la glande digestive
(hepatopancréas) avec laquelle il est en
communication. De tels rapports anatom-
iques désignent ce second segment comme
étant 'estomac. A partir de la, la direction
génerale du tube digestif se trouve ramenee
vers I'avant. C’est au voisinage immediat de
I'orifice oesophagien que e troisieme
segment ou intestin émerge de I’estomac.
Il est rectiligne, de calibre reduit, assez
court et dorsal par rapport a |'oesophage.
Sa zone orale, accolée a la face ventrale du
rein, est intraviscérale tandis que sa region
aborale est intrapalléale.

Deux types de glandes anatomiquement
individualisees, les glandes salivaires et la
glande digestive, sont annexées au tube
digestif. Les glandes salivaires sont paires et
asymetriques, la gauche é€tant de taille
inférieure a la droite. Elles se présentent
comme des tubes effiles a I’'extrémité an-
térieure. Elles traversent le collier peri-
oesophagien et s’ouvrent dans la cavité buc-
cale par lintermédiaire de fins canaux.
Transparentes, tres mobiles, elles peuvent,
selon les mouvements de 1'animal, s'allonger
notablement jusqu’a atteindre une longueur
double de celie du mufle. La glande diges-
tive, formee de 2 lobes dissymetriques,
constitue a elle seule, la majeure partie du
tortillon. Elle communique avec |'estomac
par un seul et trés large orifice, sans qu'il
existe de canaux différenciés. Au cours de
la digestion, des mouvements de va-et-vient
du bol alimentaire peuvent étre observés
entre I'estomac et la glande digestive; de
tels mouvements n’ont lieu que chez les
individus en extension.

Il apparait donc que l'appareil digestif
des Atlantidae présente une structure
anatomique simple. La netteté des connex-
jons ne laisse aucun doute quant a l'inter-
prétation de ses différents éléements. L'ab-
sence de glandes oesophagiennes et rectales,
si fréquentes dans d’autres groupes de
prosobranches, mérite d’étre soulignée.

DONNEES HISTOLOGIQUES

I. LE TUBE DIGESTIF

1. Cavite buccale

L.e volume compris entre |'orifice buccal
et le point ou se rejoignent |'appareil radul-
aire et I'oesophage, correspond, a la cavité
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buccale dans laquelle débouchent aussi les
2 canaux salivaires,

La paroi de la cavité buccale prolonge le
tégument du mufle et les caracteres histolo-
giques de ce dernier y sont conservés en
majeure partie. Elle comporte une mus-
culeuse importante faite de fibres entre-
croisées, une lame basale et un épithélium
constitué de cellules assez hautes et de-
pourvues, pour la plupart, d'activité sé-
crétoire. Les différences les plus impor-
tantes par rapport au tégument concernent
I’'épaisseur de la lame basale et le nombre
des cellules glandulaires incluses dans
I'epithélium. La lame basale, trés epaisse
dans le tegument, devient beaucoup plus
fine et moins plissee a l'intérieur de la
bouche. Les cellules glandulaires deviennent
trés rares mais sont identiques aux glandes
unicellulaires du tégument. Les unes sont
des mucocytes typiques secretant des
mucopolysaccharides acides. Les autres sont
des cellules caliciformes a noyau basal et
apex ouvert, remplies de gros grains APS
positifs, non metachromatiques, réagissant
positivement a l‘alloxane-Schiff et au
D.D.D.; leur seécrétion est donc de nature
protéique.

L’apex des cellules épithéliales,
comme dans bien d'autres segments de
I"appareil digestif, d’ailleurs, mériterait une
étude ultra-structurale. 1l est, en effet,
recouvert d'une epaisse formation parfois
epineuse d’aspect cuticulaire, qui va s’amin-
cissant d’avant en arriére; elle est colorable
par la fuchsine paraldehyde et APS-positive.
Chez certains individus cependant, la
présence dans la cavité buccale, de struc-
tures filiformes a allure de cils, est nette-
ment visible. Les rapports aussi bien que la
nature exacte de cette “‘cuticule” et de ces
“cils’ ne peuvent étre precises au.micro-
scope photonique.

La cavite buccale ne presente, selon fes
genres ou les espéces etudiés, aucune différ-
ence notable. Chez Oxygyrus toutefois, les
cellules épithéliales renferment de nom-
breux petits grains de pigment noir.
Dans ce méme genre, les évaginations de la
cavité buccale ol deébouchent les canaux
salivaires, sont bordées de quelques trés
grosses cellules remplies de grains ocres
atteignant 1 um de diametre et rappelant
d'assez pres ceux de la glande digestive
(celiules du type 111} (Fig. 18).

Une mention particuliere doit étre faite
au sujet du diverticule ventral de la cavité
buccale qui s’enfonce sous le segment re-




APPAREIL DIGESTIF DES ATLANTIDAE

flechi de la radula lorsque celle-ci est au
repos. Son épithélium se place en regard
des dents fonctionnelles et pourrait étre
qualifie de sub-lingual. |l est caractérisé
par une intense activité glandulaire. Chez
Oxygyrus, ou ce caractére apparait avec le
plus de netteté, I'epithelium sub-lingual

comporte, en alternance réguliere, de
grosses cellules sphériques a noyau basal
remplies de grains de sécrétion et des
cellules comblant les interstices, c’est-a-dire
rétrécies dans leur zone médiane, a noyau
apical et cytoplasme parseme de granules
de pigment noir (Fig.4). L'ensemble est
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FIGS. 2-8. Appareil radulaire.

2-3. Atlanta peroni. Radula photographiée au microscope electronique & balayage.
4. Oxygyrus keraudreni (APS-bleu alcian-hématoxyline). Détail de I'épithélium sub-lingual avec ses

cellules glandulaires et ses cellules & pigments.

5. Atlanta lesueuri (Azan). Les odontoblastes (od) et les premiéres dents radulaires.
6. Oxygyrus keraudreni (APS-bleu alcian-hématoxyline). La papille raduiaire (pr).

7. Atlanta lesueuri (APS-bleu de toluidine). Coupe sagittale du cartilage radulaire (cr).
8. Atlanta lesueuri (Azan). Coupe frontale du cartilage radulaire,
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recouvert d’une cuticule epaisse. Les cellules
glandulaires elaborent une sécrétion pro-
teiqgue comme les cellules caliciformes de la
cavite buccale déja mentionnées. Elles se
rarefient au fur et a mesure que l’on pro-
gresse vers |‘orifice buccal. Chez Protat-
lanta, I'alternance n’est pas aussi reguliere
et I’épithelium sub-lingual renferme moins de
cellules glandulaires; il s’y méle, par contre,
des mucocytes. Dans le genre Atlanta,
I’équipement glandulaire se réduit a une
vingtaine de cellules et il n'y a pas de
mucocytes.

2. Appareil radulaire

QOutre la radula proprement dite, Vap-
pareil radulaire comprend d’une part, la
gaine radulaire, diverticule épithélial ou

sont elabores les dents et le ruban qui les
porte, d’'autre part, un systeme de muscles,
cartilage et conjonctif assurant le soutien et
la mobilite de I'ensemble (Buchmann,
1924; Tesch, 1949). La radula, de type
taenioglosse, comporte de part et d’autre de
la dent mediane, une dent latérale et 2
marginales. Elle subit, au cours de l'on-
togenie et de la phylogenie des Atlantidae,
une evolution que Richter (1961) put
établir en analysant les caracteres speci-
fiques de la dent latérale. Nos examens de
radula, au microscope a balayage
(Figs. 2-3), confirment entierement les
descriptions de cet auteur. Par ailleurs, les
caractéres histologiques du systeme radu-
laire et leurs variations a travers le phylum
des mollusques, one ete longuement etudies
par Gabe & Prenant dont les conclusions
ont été resumees dans une publication
datée de 1958. Nous croyons donc superflu
de donner a nouveau une description detail-
lee de l‘organe et nous nous bornerons a
degager quelques traits caractéristiques de
son organisation dans la famille des Atlanti-
dae, non étudiée par Gabe & Prenant dans
leur travail consacre aux Hetero-
poda (1950).

L'appareil radulaire atteint un develop-
pement considerable chez Oxygyrus. Son
volume est encore trés important chez
Protat/anta. 1l est, au contraire, relative-
ment reduit dans Atlanta. Cette réduction
de l'appareil radulaire affecte tous les éle-
ments qu’il s'agisse du volume de la masse
musculo-cartilagineuse, des dimensions des
dents ou de la longueur de la gaine radu-
laire.
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Dans tous les cas, les odontoblastes qui
tapissent le fond de la gaine sont des
cellules hautes et etroites, sans ergasto-
plasme visible, depourvues aussi bien de
glycogéne que de sécrétions figurées ou
d’inclusions minerales (Fig. 5). lls sont
reliés aux dents en voie d’élaboration par
de fins tractus filiformes. L’épithélium in-
férieur est régulierement aplati tandis que
I'epithélium superieur est plus haut et
forme des franges qui s’intercalent entre les
dents. Les caractéres généraux de ces 2
epithéliums sont les mémes que chez les
autres Heteropoda. Les caractéres histo-
chimiques sont eux aussi trés voisins; toute-
fois, les composes APS-positifs qui y ont
eté décrits par Gabe & Prenant (1958)
n‘apparaissent nettement chez aucun des
Atlantidae examines.

Les affinités tinctoriales des dents et
leurs modifications sont comparables a
celles des autres gastéropodes. Les dents les
plus reécentes sont cyanophiles, faiblement
APS-positives et metachromatiques, c’est a
dire colorables en violet par le bleu
de toluidine. Elles deviennent ensuite
erythrophiles et fortement APS-positives;
des proteines riches en groupements SH et
SS, decelables par les réactions a V'alloxane-
Schiff et au D.D.D., s'y accumulent. Le
bleu de toluidine les colore a ce niveau en
bleu-vert, ce que nous considerons comme
Iindice d'une minéralisation. Les dents
achevées et fonctionnelles sont trans-
parentes et chromophobes. Elle réagissent
de fagon positive a la methode de Von
Kossa mais I'intensite de la réaction est
bien moindre que celle obtenue au niveau
d’autres structures mineralisees telles que la
coquille.

Le tissu musculaire n'offre aucune par-
ticularite. Le cartilage, au contraire, nous
semble meriter quelque attention. Comme
chez les autres Heteropoda, ‘‘son aspect
rappelle a certains €gards, celui d’'un paren-
chyme vegétal avec des parois assez
minces’’ {Gabe & Prenant, 1950). Il n’est
entoure, ici, d’aucune gaine fibreuse visible
dans nos conditions d'observation. Lorsque
le plan de coupe coincide avec le plan
sagittal de la lame cartilagineuse, le tissu
apparait forme d'une seule couche de
volumineuses cellules cubigues et jointives
(Fig. 7). Leur cytcplasme est pariétal et fe
noyau occupe I'un des angles; le centre est
optiquement vide (Fig. 8). Chez At/anta,
ces cellules renferment un composé APS-
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positif réparti en tres petits grains. Bien
que Vepreuve a la maltase n'ait pas ete
pratiquee, |'aspect morphologique de ce
composeé permet de supposer qu’il s'agit de
glycogéne. Le cartilage des individus d’Oxy-

gyrus et de Protatlanta, que nous avons
examinés, ne comportait ni glycogene ni
inclusion figuree d’aucune sorte. Les
espaces intercellulaires remplis d'un mater-
iel cyanophile, APS-positif et metachroma-

FI1GS. 9-14. Tube digestif.
9. Atlanta inflata (APS-bleu alcian-hématoxyline). Coupe sagittale d’'un animal venant d‘ingérer une
proie (p); remarquer I'oesophage distendu (oe) et la glande salivaire (gs).
10. Protatlanta souleyeti (Azan). Zone antérieure de |'oesophage précédant les ganglions buccaux.
11. Protatianta souleyeti {Azan). Zone moyenne de |'oesophage situde entre les ganglions buccaux et le

collier péri-oesophagien,

12. Atlanta lesueuri (Azan). Images de sécrétion apocrine dans le jabot.

13. Atlanta lesueuri {APS-hémataxyline). Coupe de I’estomac intéressant V'arrivée de I'oesophage (oe)}, le
départ de I'intestin (i) et Vorifice de la glande digestive (gd).

14. Atlanta Jesueuri (APS-hématoxyline). Coupe transversale de 'intestin.
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tigue, n’atteignent pas 0,5 um de large et
cette largeur est constante; leur développe-
ment est minime par rapport au volume
cellulaire.

Chez Oxygyrus et Protatlanta, le seg-
ment aboral de la gaine est entoure d'un
tissu conjonctif particulier comportant un
feutrage de fibres metachromatiques et
colorables par le bleu alcian. Quelques
petites cellules ovoides sont disseminees
entre les fibres (Fig. 6). Cette formation,
par ses caracteres histologiques, correspond
a la papille radulaire deécrite par Gabe &
Prenant. Dans le genre Atlanta, la papille
est réduite a quelques cellules emprisonnees
dans une substance fondamentale plus
homogene ou les fibres apparaissent mal.
Elle forme un cone dont le sommet s'etire
en un fin filament rattachant Vextrémite de
la gaine a l'apex de la masse musculo-
cartilagineuse.

3. Oesophage

La limite anterieure de I'oesophage
apparait sans ambiguité puisqu’elle s'établit
d'apres des connexions anatomiques et
correspond au carrefour ou se rejoignent le
tube digestif et I'appareil radulaire. Sa
limite postérieure est beaucoup moins
précise et ne repose que sur des caracteres
histologiques (Fig.9). La paroi oesopha-
gienne est toujours constituée d’'une mus-
culeuse, d'une basale et d'un épithelium.
Chacun de ces élements est susceptible de
varier, soit en fonction du niveau considere,
soit selon I'espece.

Chez Oxygyrus et Protatlanta, |'oeso-
phage peut étre divise en 3 segments. Le
trés court segment initial s’etend de la
bouche jusqu'aux ganglions buccaux. Le
segment moyen va des ganglions buccaux
au collier nerveux peri-oesophagien qu'il
traverse. Le segment postérieur debute
immédiatement en arriéere du collier et se
prolonge jusqu’a I'estomac; c’est lui qui fait
fonction de jabot.

Dans le segment initial (Fig. 10), la
musculeuse, faite de fibres entrecroisees, est
bien deéveloppée. Les cellules épitheliales
sont assez larges, irregulierement hautes et
portent une ciliature longue et flexueuse.
Elles sont pourvues d’'un gros noyau cen-
tral, trés pauvre en chromatine. Leur cyto-
plasme ne montre aucune basophilie et elles
n‘ont, sans doute, pas d’ergastoplasme.
Elles ne renferment aucune sécrétion
figurée. Au voisinage immeédiat de la cavité
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buccale, quelques é€lements glandulaires
caliciformes sont inclus dans |'épithelium,
Leur noyau et leur ergastoplasme occupent
la base de la cellule; la secrétion, de nature
protéique, présente les mémes caracteres
que dans la cavité buccale proprement dite.
Le segment moyen difféere du preécedent par
une musculeuse un peu mMoins importante
mais surtout par son epithélium. Celui-ci
est forme de cellules plus hautes, plus
étroites, n'adherant entre elles qu’a la base
et s'etirant librement vers la lumiere. Leur
noyau est souvent apical. Leur cytoplasme
est acidophile et granuleux. Elles sont
recouvertes d'un fin lisere épineux et
cyanophile. Ces particularites donnent a
I'ensemble un aspect dentelé (Fig. 11). Au
niveau du segment posterieur, la mus-
culeuse devient tres reduite et discontinue.
Elle est formee de fibres circulaires ou
obliques non jointives. L'epithélium est fait
de cellules plus volumineuses que dans le
segment moyen, Ces cellules sont normale-
ment bambees a I'apex. Elles s'étirent et
s'aplatissent quand |'organe est en €tat de
réplétion. Elles ont un gros noyau a
chiomatine lache ol le nucléole est bien
visible. Des mitoses, rares d’ailleurs, peu-
vent étre observées dans ce segment. Le
cytoplasme granulaire est depourvu de
toute basophilie signalétique d'un ergasto-
plasme. L'immense majorite de ces cellules
porte un revétement APS-positif montrant
une striation dans quelques cas favorables.
A la différence de la “cuticule’ de la cavité
buccale, ce revétement n‘a que peu d’af-
finite pour la fuchsine paraldehyde. Quel-
ques cellules, pourvues de cils longs et
gréles, sont groupees en une bande qui
parcourt toute la longueur du jabot jusgu’a
[‘estomac.

Chez Atlanta, il n'est pas possible de
distinguer trois segments oesophagiens. |l
existe, comme chez Protatianta ou Ox-
ygyrus, un court segment initial cilié mais,
au dela des ganglions buccaux, l'oesophage
presente un aspect uniforme. La mus-
culeuse, relativement importante dans la
zone antérieure, se reduit progressivement.
La lame basale, €paisse et sinueuse, traduit
bien, par sa morphologie, les possibilites de
distension de cet oesophage-jabot.
L’épithélium est forme de cellules jointives
jusqu’a mi-hauteur. Leur zone superieure
est, au contraire, libre de tout contact avec
les cellules voisines et il en résulte que la
surface epitheliale est fortement bour-
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soufiée. Le noyau se situe dans la moitie
inférieure de la cellule. Le cytoplasme basal
est eérythrophile, dense, fibrillaire alors que
dans la région apicale, il est clair et spongi-
eux. Le revétement apical apparait d’autant
mieux gque la zone supérieure est moins
dilatee.

Aucune des espéces examinees ne
possede de glandes oesophagiennes unicel-
lulaires, a I'exception des quelques éléments
qui marquent la limite de la cavité buccale
et qui ont deja eté mentionnés. L’oeso-
phage ne comporte pas davantage de
mucocytes. |l serait toutefois abusif de lui
denier toute fonction secretrice. En effet,
chez certains individus, le renflement qui
surmonte d’ordinaire les cellules et qui est
pourvu d’un cytoplasme clair, se dilate et
va jusqu’a former une bulle relide seule-
ment au corps cellulaire par un mince
peédicule. Chez d‘autres, la lumiére oeso-
phagienne contient de trés nombreuses
spheres cytoplasmiques isolées des cellules-
meres tandis que ‘épithélium, herissé de
pedicules rompus, présente une allure
dechiquetée. Ces aspects autorisent a con-
sidérer que le jabot est le siége d'une
sécretion apocrine (Fig. 12).

4. Estomac

Lorsqu'il est vide, I'estomac n’est guére
qu'un carrefour ou se rejoignent | oeso-
phage, la glande digestive et {intestin. En
état de repléetion, son individualité est plus
marquée et il forme une poche dilatée
(Fig. 13). Sa structure histologique est
simple. En effet, lamusculeuse, déja reduite
autour de la region posterieure du jabot,
semble inexistante. Le tissu conjonctif n'est
représenté que par quelques fibrocytes; la
basale est fine. La paroi gastrique est donc
constituée presque exclusivement par un
épithélium.

Dans les 3 genres, I'élement essentiel de
cet épithélium est une cellule cubique, a
cytoplasme acidophile et granuleux, sans
ergastoplasme. Lorsque I'espece est trés pig-
mentée (Atlanta fusca, par exemple), le
cytoplasme contient de minuscules grains
de pigments probablement melaniques.
L'examen ultra-structural de |'apex de ces
cellules présenterait certainement quelque
interét, son étude precise depassant les pos-
sibilités de la microscopie photonique. Dans
certaines zones de l'estomac, il est repre-
senté par un bordure APS-positive ne mon-
trant aucune striation dans nos conditions
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d’observation. Dans d’autres zones, au con-
traire, il forme de longs filaments dispose€s
sans orientation precise. L’extension et la
répartition de ces zones varient d’un indi-
vidu a l'autre ce qui pourrait étre I'indice
de leur caractere temporaire. Sous reserve
de confirmation ulterieure, nous pensons
que les cellules gastriques pourraient porter
des microvillosités susceptibles de s'étirer
ou de se retracter en fonction du cycle
digestif. Elles ne manifestent aucun signe
d‘activitée glandulaire, n‘accumulent aucune
inclusion et ne montrent aucune image de
sécretion apocrine.

Quelques cellules appartenant a un
second type forment une etroite bande
dans la zone d’eémergence de I'intestin. Elles
sont 2 a 3 fois plus hautes que les préce-
dentes. Les noyaux sont allonges paraliele-
ment au grand axe cellulaire. Le cyto-
plasme supra-nucleaire, qui est spongieux,
contient de petits granules ronds, APS-
positifs, clairsemés au voisinage du noyau
mais devenant de plus en plus nombreux
vers |'apex. Ce dernier pose les mémes
problemes d’interprétation que prece-
demment. Les grains de sécrétion sont plus
nets chez Oxygyrus et Protatlanta que chez
Atlanta.

Chez certains individus, de nombreuses
cellules libres ovoides ou piriformes, a
rapport nucleo-plasmique elevé, entourent
I'estomac. Leur cytoplasme contient
souvent des inclusions figurées dont les
affinités tinctoriales sont identiques a celles
du contenu stomacal. Certaines d'entre elles
se rencontrent aussi, mais plus rarement,
intercalees entre les cellules épithéliales de
I'estomac. Ces cellules libres ont eté ob-
servees dans toutes les especes etudiees
mais c’est chez Protatlanta qu’elles appar-
aissent avec le plus de netteté. En 'absence
d’experimentation, leur signification
apparait mal. Il nous parait toutefois plau-
sible de les rapprocher des amibocytes qui
traversent la paroi de l'estomac et dont le
rOle dans la digestion a été expérimen-
talement demontré chez un néogastropode
(Martoja, 1964).

5. Intestin

Le segment terminal du tube digestif
atteint un degre de reduction et simplifica-
tion extréme qui concerne a la fois sa
longueur, son diameétre et ses caractéres
histologiques. |l présente, en outre, une
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structure uniforme et ne donne lieu a
aucune subdivision.

La section de I'intestin est régulierement
circulaire sauf au voisinage de I’'estomac ou
la paroi peut former un pli faisant saillie a
I'intérieur de la lumiére. La musculeuse
paraissant absente, la paroi intestinal se
reduit a une tunique conjonctive et un
épithe’lium.\Celui-ci est forme de cellules
cubiques toutes identiques, a noyaux rela-
tivement gros et cytoplasme acidophile

dépourvu d‘inclusions. Elles portent a
I“apex une ciliature trés développee
(Fig. 14).

L'intestin ne comporte ni cellules glan-
dulaires, ni mucocytes a aucun niveau. |l se
raccorde a la cavité palléale en formant une
papille nettement marquee.

En conclusion, le tube digestif des
Atlantidae montre, par rapport a celui des
autres prosobranches, plusieurs particu-
larités qui méritent de retenir I'attention. |l
est, dans son ensemble, dépourvu de
mucocytes; les quelques glandes unicellu-
laires incluses dans la région toute a fait
anterieure elaborent des sécrétions pro-
téiques. L'essentiel de son activité glan-
dulaire est représenté par une sécretion
apocrine situee au niveau de l'oesophage.
Les apex cellulaires ont probablement une
structure complexe.

il. LES GLANDES ASSOCIéES AU TUBE
DIGESTIF

1. Glandes salivaires

Les glandes salivaires sont des organes
pairs ne montrant pas du point de vue de
['histologie, la dissymetrie qui se manifeste
sur le plan anatomique. Leur importance
varie selon |'espéce: c'est chez Atlanta
fusca qu’elles sont le plus volumineuses et
chez Protatlanta souleyeti qu’elles sont le
plus réduites.

A I'extrémité borgne et postérieure cor-
respond une sorte d’ampoule a paroi tres
fine que nous appellerons le “‘sac terminal”’
(Fig. 15). Un long segment a paroi épaisse,
qui constitue la glande proprement dite, lui
fait suite. Enfin, prolongeant cette zone
glandulaire, vient un long canal salivaire, au
calibre réduit (Fig. 16).

Le sac terminal occupe, par rapport au
tube glandulaire, un volume minime. H est
constitué d'un éepithélium pavimenteux
reposant sur une lame basale bien visible,
sans fibres musculaires sous-jacentes. Une
coupe sagittale de ce sac intéresse environ
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une dizaine de cellules épithéliales dont la
hauteur se situe autour de 3,5um. Les
limites cellulaires n'apparaissent guére. Les
noyaux sont bien developpes et le cyto-
plasme est acidophile. Ces cellules ne
semblent pas étre le siége de phenomenes
sécrétoires. lLeur apex ne porte pas de
ciliature visible en microscopie photonique.

Le tube glandulaire, comme le sac ter-
minal, est entouré d'une lame basale et
semble depourvu de fibres musculaires, Sa
lumiere est tapissee, d'une part, d’eléments
remplissant indiscutablement une fonction
sécrétrice et, d'autre part, de cellules parais-
sant dépourvues d'une telle fonction. Le
cytoplasme de ces dernieres échappe sou-
vent a l'examen mais leur présence est
toujours attestée par une série de noyaux
intercalés entre les apex des cellules glan-
dulaires et comparables a ceux du sac ter-
minal. Cette série se poursuit depuis le sac
terminal jusqu’a I’émergence du canal sali-
vaire. Il nous faut insister sur le fait que, si
nous sommes en mesure d’affirmer I'exis-
tence de telles cellules dans toutes les
especes examinees, il nous est plus difficile
d’en donner une description précise. Toute-
fois, dans les cas les plus favorables, il est
visible que chacune d’entre elles envoie un
fin processus cytoplasmique atteignant la
lame basale (Fig. 19). Par ailleurs, la lumiere
des tubes renferme, a certains niveaux, de
tres longs cils et c’est a ces cellules qu’il
convient de les rapporter. L'absence de
ciliature a d’autres niveaux pourrait n'étre
qu’apparente, une ciliature trés courte ou
trées fine étant susceptible de passer
inapergue.

Les cellules sécretrices sont disposées en
une seule couche reguliere. Leur taille varie
quelque peu d'une espéce a l'autre ou
meme selon les individus mais, pour un
animal donn€, toutes ont un volume équi-
valent. Les moins bien représentees sur le
plan numerique, surtout chez Oxygyrus et
Protat/anta, sont des mucocytes. C'est gen-
éralement & proximité de l'émergence du
canal qu'’ils sont les plus nombreux. Ce
sont des cellules en forme d’outre dont le
noyau, tres volumineux se tient au voisin-
age de la lame basale. Il n'y a pas d'ergasto-
plasme visible et tout le corps cellulaire
contient une substance disposée en réseau
aprés les fixations que nous avons utilisees.
Le reseau est cyanophile et colorable par le
bleu alcian a pH 3,2. ll s'agit donc de
mucopolysaccharides acides. Les autres
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cellules sont prismatiques. A leur uni- Elles sont pourvues d'un trés gros noyau ou
formite structurale evidente, s'oppose la fa chromatine se présente en epais baton-
dualite des inclusions qu’elles renferment. nets. La partie basale de la cellule est
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FIGS. 15-20. Glandes salivaires.

15. Atlanta peroni (Fuchsine paraldéhyde-trichrome en un temps). Extrdmité postérieure de la glande
salivaire; remarquer le sac terminal (st), la ciliature (c) et un mucocyte (m).

16. Atlanta lesueuri (APS-bleu alcian-hématoxyline). Extrémité antérieure de la glande salivaire.

17. Atlanta peroni (APS-hématoxyline). Glande salivaire d’'un animal & jeun; remarquer la coalescence
des inclusions protéiques (fléche).

18. Oxygyrus keraudreni (APS-bleu aician-hématoxyline). Le segment muqueux du canal salivaire {(cs) et
4 droite les cellules & pigment ocre de la paroi buccale.

19, Atlanta lesueuri (Trichrome de Masson-Goldner). Détail de la glande salivaire; remarquer les cellules
ciliées {fléche) intercalées entre les cellules glandulaires.

20. Atlanta lesueuri (Réaction au D.D.D., sans coloration de fond). Détail de la glande salivaire
montrant les concrétions {cn), un_mucocvte {m) et les arains de sécrétion protéique (p).

- 21 -
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occupée par un ergastoplasme important
dont le developpement varie en fonction du
cycle secretoire et dont la hauteur peut
atteindre les 2/3 de la cellule. Dans la zone
apicale, s'accumulent les inclusions figurees,
semblables pour une méme cellule mais tres
differentes d'une cellule a V'autre. Pour les
unes, il s'agit de flaques plus ou moins
étendues, parfois coalescentes, cyanophiles
et colorables par la fuchsine paraldehyde
aprés oxydation permanganique. Elles
reagissent de fagon trés positive a I’APS, a
I"alioxane-Schiff, au D.D.D. avec ou sans
réduction prealable, et sont donc de nature
proteique (Fig. 20). Pour les autres, il s'agit
de concrétions spheriques tres réfringentes,
voire biréfringentes dans certains cas. Des
strates concentriques y deviennent visibles
lorsqu’elles atteignent leur maximum de
taille (2 a 3um). Les plus petites sont
erythrophiles et faiblement APS-positives
mais les plus grosses perdent ces caracteres.
Elles ne reéagissent jamais a I"alloxane-Schiff
ni au D.D.D. (Fig. 20). La reaction de Von
Kossa, signaletique de la présence d’anions,
y est négative, résultat qui peut étre di a
une teneur trop faible pour étre decelée.
L'allure morphologique des concrétions
devait inciter & la recherche d’accumula-
tions minerales par meéthodes spectrogra-
phiques. L'analyse, faite sur les glandes sali-
vaires d'Atlanta inflata, met en évidence
I'existence d’une quantite tres importante
de phosphore et d‘une certaine quantité de
soufre. Le calcium est présent mais peu
abondant: pour un méme volume analysé,
sa teneur est environ 6 fois moins éelevée
que dans les cellules a ergastoplasme ou les
cellules a inclusions minérales de la glande
digestive. On note, enfin, des traces de
magnesium. Ces résultats n‘ont, dans le cas
particulier de la glande salivaire, qu’une
valeur globale et concernent I'ensemble du
tissu. La taille de l'organe et la dispersion
des types cellulaires ne nous ont pas permis
de situer exactement les points analyses en
nous reférant a une coupe colorée et
adjacente. 1l parait toutefois plausible de
rapporter I'excédent de phosphore a |'ergas-
toplasme, les quantites relatives de
phosphore et de calcium ne pouvant s'ex-
pliquer par la seule présence de phosphate
de calcium. Ce dernier est sans doute
accumulé dans les concretions. Quant a
F'accumulation de soufre, nous sommes
d’autant moins en mesure de l'interpreter
que sa localisation se superpose a celle du
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calcium et ne semble donc pas corres-
pondre aux sulfomucopolysaccharides des
mucocytes. Une partie pourrait étre en-
gagée dans la trame organique des concré-
tions.

Les cellules & sécrétion protéique et les
cellules & concréetion n’ont aucun emplace-
ment fixe et se cOtoient de fagon quel-
congue le long du tube glandulaire. Leurs
caracteres nucléaires et cytoplasmiques sont
identiques. Neanmoins, les différences tres
importantes existant entre les inclusions
qu’elles €laborent portent a croire qu’elles
appartiennent a deux lignées distinctes. Les
donnees recueillies sur leur cycle d'activité,
qui seront exposées plus loin, viennent a
I'appui de cette hypothese.

Le canal salivaire présente une section
transversale circulaire dont le diametre ne
depasse pas 12 um. La lame basale est assez
épaisse et il n'y a pas de musculeuse.
L'épithélium simple est forme de cellules
cubiques portant une ciliature dense et tres
developpee. 1l ne renferme aucune cellule
glandulaire. Toutefois, entre le canal sali-
vaire ainsi défini et la cavité buccale, s'in-
terpose un segment muquex long d'une
dizaine de cellules environ. Les celiules
ciliées y font place a des mucocytes
typiques dont la sécrétion est constituée de
mucopolysaccharides acides (Fig. 18).

2. Glande digestive (= hépatopancreas)

La glande digestive est une vaste poche
debouchant dans I'estomac par un seul
orifice cilié; elle est dépourvue de canaux
collecteurs histologiquement differenciés.
Au voisinage de l'estomac, elle n'est que
partiellement cloisonnée par des replis de la
paroi. Dans la zone postérieure, c’est a dire
vers l'apex du tortillon, les cloisons se
rejoignent pour delimiter des tubes.

Chaque tube est forme d’une seule assise
de cellules assez hautes (30 um environ),
reposant sur une fine lame basale. La lumi-
ere des tubes est large si bien que les
cavités représentent une fraction importante
du volume de l'organe. Elles contiennent,
en période de digestion, un materiel gran-
uleux ou filamenteux et sont vides quand
I'animal est & jeun. Le tissu conjonctif est
aussi peu developpé autour de la glande
gu’entre les tubes. Aucune fibre musculaire
n'a eté détectee.

Trois types cellulaires constituent [e
parenchyme de la glande digestive. Nous les
définirons avant d’envisager leur répartition
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F1GS. 21-26. Glande digestive.

21. Protatianta souleyeti {Azan). Vue générale de la glande digestive; remarquer les volumineuses cellules
3 inclusions minérales dispersées au sein du parenchyme (fléches).

22. Atlanta lesueuri (Azan). Détail de la glande digestive avec ses cellules principales {pr) et ses cellules &
ergastoplasme (er).

23. Atlanta inflata (coloration au noir Soudan). Remarquer que les réserves lipidiques (en noir) sont
incluses dans les cellules principales.

24. Oxygyrus keraudreni (APS-hématoxyline). Remarquer que les chromolipoides (en noir) se trouvent,
au contraire, dans les cellules & inclusions minérales,

25. Atlanta peroni (APS-hématoxyline). Coupe sagittale de la glande digestive montrant les cellules a

inclusions minérales. de grande taille, disposées le long des cloisons intertubulaires (fiéches). (Noter
pour les chromolipoides, la différence par rapport & Oxygyrus).

26. Atlanta lesueuri {Azan). Coupe intéressant les cellules & inclusions mindrales (im), de petite taiile et
groupées en un massif.

- 23 -
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et leurs variations dans les 6 especes
étudiées.
2a. Les types cefllulaires

Les cellules du premier type sont, et de
trés loin, les plus nombreuses (Fig. 22). Leur
hauteur varie selon les phases de la diges-
tion; elles deviennent trés plates chez
I'animal a jeun. Elles sont essentiellement
caractérisées par une certaine pauvreté en
acides nucleiques qu'il s'agisse d’ADN ou
d’ARN. Les inclusions qu'elles renferment
sont également tres caractéristiques mais
leur abondance est sujette a d'importantes
fluctuations.

Le noyau est situé a la base de la
cellule. 1l est de dimensions modestes et ce
n'est qu’a certains stades du cycle d’activite
cellulaire, quand les inclusions sont peu
nombreuses, gqu’il est facile de I'observer.
Son contour est irrégulier et la chromatine
est répartie en petits grains. Un nucléole est
souvent visible. Le cytoplasme, tout aussi
réeduit que le noyau, n’apparait bien
qu'aprés mise en oeuvre de colorants
basiques comme fe bleu de toluidine; il
forme une pellicule au contact des mem-
branes cellulaires latérales et quelques
petits amas entre les inclusions. A [|"apex
de la cellule, les colorants acides ou la
réaction a I'’APS montrent une bande soit
spongieuse, soit striee perpendiculairement
a la lumiére du tube. Il est probable que
cette structure correspond, non a un
second type de cytoplasme, mais a un
systtme membranaire. Les deux aspects,
stries ou spongieux, traduiraient alors des
differences dans I'agencement des microvil-
losites, lices a leur activité.

Les inclusions qui remplissent la cellule
sont trés variables au sein d'un méme éle-
ment mais l'existence de formes inter-
mediaires montre qu’il s’agit des stades
evolutifs d'une méme catégorie de grains.
La variabilité se traduit par d’enormes dif-
ferences de taille, de forme, de structure et
d’affinites tinctoriales. Le diameétre de ces
inclusions va de 1 a 6 um. Les plus volu-
mineuses sont arrondies, claires, hétérogenes
et meme granuleuses alors que les plus
petites sont anguleuses, denses et plus
intensément colorables. Apreés coloration a
I‘azan, il est possible d’observer une gamme
de teintes allant du bleu pour les plus
grosses au rouge vif pour les plus petites.
Elles réagissent positivement a I'’APS mais
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avec plus ou moins d’intensite. [l en va de
méme pour la coloration & la fuchsine
paraldéhyde apres oxydation permanganique
en milieu acide. Les résultats des reactions
a l"alloxane-Schiff et au D.D.D., avec ou
sans reduction prealable, sont plus homo-
genes; ils montrent la presence d'une
quantité notable de protéines a cystéine et
cystine.

Dans les conditions ordinaires de fixa-
tion, il apparait parfois une volumineuse
vacuole qui refoule les autres inclusions, Il
s'agit, en reéalité, d’une enclave constituée
de lipides complexes conservés sur coupes a
la paraffine lorsque les pieces sont fixees
par le formol et traitées par une solution
de Dbichromate de potassium selon le
procedé de Baker (Fig. 23). Fortement
colorable dans ces conditions, elle est dis-
soute apres la plupart des autres modes de
fixation, d’ou I'aspect de vacuole.

Certaines de ces cellules, presque tou-
jours situees sous le tégument, contiennent
de minuscules grains de pigment noir. Les
grains de pigment, disseminés entre les
autres inclusions, facilement decolorables
par oxydation, sont sans doute des
mélanines. |ls se trouvent en plus ou moins
grand nombre selon les especes ou méme
selon les individus. lls existent aussi bien
chez les trés jeunes animaux que chez les
adultes sexuellement murs. Ainsi, ils ne
semblent pas repreésenter un pigment
d'usure mais leur abondance constitue
plutdt un caractere spécifique voire indi-
viduel; I’hypothése émise pour Pterotrachea
(Gabe, 1952) ne peut étre reprise ici.

L'interprétation fonctionnelle des
cellules de ce type pose des problémes
difficiles et encore trés controversés mais
leurs homologies, du point de vue de
I'histologie comparée, apparaissent claire-
ment. Elles présentent, en effet, des carac-
téres tres constants et ont ete decrites chez
tous les prosobranches examinés a cet
égard. Elles ont regu des noms divers tels
que ‘‘cellules digestives” (digestive cells),
cellules absorbantes, celiules a ferments,
cellules cylindriques etc... Elements domi-
nants du tissu hépatopancréatique de tous
les mollusques, Nous pProposons pour eux,
le nom de cellules principales. Ce terme
preésente l'avantage de ne pas prejuger d'un
role physiologique qui est loin d'étre
connu.

Les cellules du second type different en
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tous points des précédentes. Elles sont peu
nombreuses et, d'une maniére trés générale,
plus volumineuses (Fig. 22). Lorsqu’elles
sont intercalees entre les cellules princi-
pales, elies s’appuient fargement sur la lame
basale et ne prennent contact avec la lumi-
ére que par un étroit prolongement. La
forme conique est moins evidente dans les
espéces ou elles sont groupées par trois ou
quatre. Elles sont toujours pourvues de trés
gros noyaux situes en position centrale et
certaines sont binuclées. Des mitoses ont
été observées dans quelques cas. Chez
Atlanta lesueuri, |a taille des batonnets de
chromatine suggere [’éventualite d’'une poly-
ploidie. La richesse en ARN de ces cellules
se manifeste a la fois par le développement
de |'appareil nucléolaire et par celui de
I’ergastoplasme qui est trés dense et couvre
toute la cellule. La réaction a I'alloxane-
Schiff et celle au D.D.D. montrent une
haute teneur en protéines et notamment en
protéines soufrees; cette teneur varie de
fagcon sensible d’une cellule a l'autre. A
certains stades du cycle, il se forme des
petits grains de secretion cyanophiles, APS-
positifs et colorables par la fuchsine par-
aldehyde aprés oxydation. Par ailleurs, la
méthode de Von Kossa fait apparaitre une
multitude de trés petits grains distincts des
grains de sécrétion cyanophiles. Aux anions
ainsi reévelés correspond une importante
teneur en calcium que nous avons mise en
évidence par meéthode spectrographique.

Ces cellules ne contiennent jamais de
pigments. Etant presque toujours localisées
contre le tégument, il est fréequent qu’elles
soient entourées de cellules principales
fortement melanisées; dans tous les cas, le
semis de grains de melanine gui couvre les
cellules voisines, s'interrompt a leur niveau.
Le fait est particulierement net dans des
espéces trés pigmentées comme Atlanta
inflata. Elles ne renferment pas davantage
de lipides figurés detectables dans nos con-
ditions techniques. L‘absence totale de
“vacuoles” permet de croire que cette
constatation n’est pas lice au procedé de
détection mais que les lipides font réelle-
ment défaut.

Les homologies entre ces €lements et
d’autres types cellulaires décrits chez les
prosobranches apparaissent de fagon nette.
De nombreux auteurs les ont mentionnes
(voir Fretter & Graham, 1962, et Qwen,
1966) sans leur attribuer un nom précis. En
raison de leur caractere cytologique le plus
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évident, nous les appelerons cellules a ergas-
topiasme.

Le troisieme type cellulaire est repré-
senté par des éléments clairs, de volume
égal ou supérieur a celui des cellules princi-
pales. Contrairement aux deux categories
précédentes, ces cellules ont des caractéres
trés différents selon I'espéce envisagee; leur
trait commun est la présence constante de
concretions.

Leur noyau est, soit parfaitement ovale,
soit au contraire trés anguleux mais tou-
jOl;lrS pauvre en chromatine. Nous avons
meme observe, chez certains individus, des
noyaux ou la coloration au bleu de
toluidine ne permettait la mise en évidence
d’'aucun ARN, seul apparaissant, alors, un
nucléole unique. Ces divers aspects
nucléaires n‘ont pu étre rattachés & aucune
phase precise de l'évolution de la cellule.
Le cytoplasme est absolument chromo-
phobe dans la plupart des especes, quelque
peu basophile et relégué au pdle basal dans
d’autres (Atfanta peroni). Le pdle apical,
strie¢ et APS-positif, est probablement garni
de microvillosites.

L’€¢tude des concrétions justifierait un
examen ultrastruetural et la mise en ceuvre
de methodes histochimiques variées que
nous n’avons pu envisager chez ces ani-
maux de petite taille. Quelques arguments
nous permettent toutefois de croire qu’elles
representent |'association de chromolipoides
et de spherocristaux minéraux. A certains
stades de leur evolution, ce sont des grains
minuscules, basophiles, APS-positifs,
metachromatiques et colorables par le bleu
alcian. Lorsque les coupes sont traitées
uniquement par des colorants acides,
methode’ a I'azan, par exemple, ils ne sont
pas colores mais apparaissent grace a une
réfringence particuliere. A d’autres stades,
ces mémes grains vont jusqu’a atteindre 3
ou 4um de diametre; ils ont perdu toute
basophilie et sont naturellement colores en
ocre (Fig.24). lls presentent alors une
zonation qui s'organise autour d'un ou
plusieurs centres et, seule, une trés fine
coque est faiblement APS-positive. lls ne
sont pas soudanophiles mais se colorent
intensément par le sulfate de bleu de Nil et
la teinte obtenue résiste a un sejour de 24
heures dans l'‘eau oxygenée a 20 vol.
(méthode de Hueck). Ces caractéres pour-
raient étre ceux de chromolipoides dont le
degre d‘oxydation varierait selon les cel-
lules.
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2b. La repartition des types cellulaires

L'analyse spectrographique des concre-
tions a ete réalisee chez Atlanta inflata, sur
mateériel fixe au melange de Carnoy, inclus
a la resine et debité a I'ultra-microtome en
coupes semi-fines. Cette analyse montre la
presence de calcium, de phosphore et de
soufre. Ont ete recherchés egalement, le
magnesium, le sodium, le cuivre, le zinc, le
potassium, le manganese, le fer, le silicium
et le vanadium; les resultats de cette
recherche ont ete neégatifs. L'absence de fer
doit étre soulignée puisque ce metal est
mentionne dans les concrétions des
Pterotracheidae (Gabe, 1952, 1966). La
composante minerale des concrétions parait
donc étre le phosphate de calcium. Le
soufre pourrait étre rapporté aux sulfomu-
copolysaccharides de la trame organique

dont la presence est attestee par la
meétachromasie des concrétions et leur
colorabilite par le bleu alcian. Il nous faut

insister sur le fait que, en depit de la
preésence de concrétions, la teneur en cal-
cium de ces cellules n'est pas plus impor-
tante que celle des cellules a ergastoplasme

des mémes animaux analyseées dans les
A P
memes conditions.
. A
Toutes les concrétions d'une méme

cellule se trouvent a des phases identiques
de leur évolution mais les diverses cellules
d’'une méme glande représentent, au con-
traire, des stades varies, sauf chez Atlanta
lesueuri. 1| est donc certain que ces cellules
evoluent encore chez I'adulte. Ce fait nous
incite a croire que c'est a cette lignee
qu’appartiennent certains €eléments hauts,
trés €troits, a noyaux relativement gros et
cytoplasme fibrillaire: la taille du noyau, la
basophilie du cytoplasme, [|'absence de
secretion laissent supposer gu’il s’agit de
cellules jeunes et indifferenciees. Elles sont
disperseées chez Atlanta fusca, par exemple,
mais se trouvent au contact des cellules a
concretions chez A. peroni. Cette reparti-
tion sur laguelle nous reviendrons, re-
présente un argument supplémentaire pour
les interpréter comme de jeunes cellules a
concrétions. 1l nous faut signaler, enfin,
gue nous n‘avons jamais observé une even-
tuelle extrusion des concrétions.

Il ne semble pas que cette troisieme
categorie cellulaire soit tres répandue parmi
les prosobranches mais elle est representee
chez les Pterotracheidae par des €léments
decrits sous le nom de cellules a inclusions
minerales (Gabe, 1952, 1966). C'est le terme
que nous adopterons.
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Les 3 types de cellules qui viennent
d’étre définis existent, a I'exclusion de
toute autre catégorie cellulaire, dans les 6
especes d'Atlantidae considerées ici. Leur
mode de répartition differe selon les
especes mais il est remarguablement
constant pour une espece donnee (Fig. 27).

Les cellules principales (type I) qui con-
stituent 1’essentiel de la glande se retrouv-
ent identiques a elles-mémes depuis I'orifice
gastrique jusqu’a |'apex du tortillon.

Les cellules a ergastoplasme (type 1l) se
trouvent, elles aussi, depuis la chambre
initiale partiellement cloisonnee jusqu’a
I'extrémite borgne des tubes. Elles ne sont
pas dispersees au hasard entre les cellules
du type | mais sont disposees de facon
privilegiee contre le tegument, dans la
région pariétale des tubes glandulaires. La
plupart se trouvent contre la face convexe
du tortillon et quelques unes, contre la face
concave. Ce n’'est que lorsque |'hépato-
pancréas est tres volumineux qu’on ren-
contre de telles cellules a Iintérieur de
‘'organe et encore vy sont-elles peu
nombreuses. Chez Oxygyrus keraudreni, les
coupes, intéressant la region pariétale des
tubes, montrent que celle-ci comporte un
groupe unique de 4 ou 5 cellules a ergas-
toplasme. Dans les 5 autres especes, ce
groupe est scinde en 2 massifs separes par
quelques cellules principales. Chacun des
massifs occupe alors, V'angle délimite par le
tegument d’une part, la cloison intertubu-
laire, d'autre part.

Les cellules & inclusions minérales
(type IIl) sont, quant & elles, distribuées
d’une tout autre maniere. Chez Oxygyrus
keraudreni et Protatlanta souleyeti, elles
sont disseminees entre les cellules princi-
pales sans donner lieu a aucun groupement
particulier. Par ailleurs, elles existent a
tous les niveaux, depuis la chambre initiale,
jusqu’a V'apex du tortillon ou elles de-
viennent toutefois beaucoup plus rares. Une
disposition analogue est realisee chez
Atlanta fusca qui, a cet égard, se rapproche
donc davantage d'Oxygyrus et de Protat-
lanta que des 3 autres especes d'Atlanta.
En effet, chez celles-ci, les cellules a inclu-
sions minerales se groupent selon un maode
propre a chaque espéce. Chez Atlanta
inflata, la majorité d’entre elles recouvrent
le sommet des cloisons, dans la chambre
initiale; elles ne s’engagent que trés peu
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FI1G. 27. Schéma de la répartition des 3 types cellulaires dans la glande digestive d'Oxygyrus keraudreni
{OK), Protatlanta souleyeti (PS), Atlanta fusca (AF), A. inflata (Al), A. peroni (AP) et A. lesueuri (AL).
Les cellules principales (type |} sont figurées en pointillé, les cellules 3 ergastoplasme (type {1} en noir et
les cellules & inclusions minérales (type Ill) en blanc.
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dans les tubes. Chez Atlanta peroni, au
contraire, elles ne se trouvent jamais au
sommet des cloisons, mais seulement au
flanc de celles-ci et leur aire de répartition
s’enfonce profondément a {intérieur des
tubes. Elles sont disposees de telle sorte
que les groupes se font face de part et
d’autre de la tumiere d'un tube ou de la
cavitée d'une crypte, dans la chambre ini-
tiale; ils sont adosses par paire de chaque
cOté des cioisons intertubulaires. En outre,
il faut signaler que, chez A. peroni, et
seulement dans cette espece, chaque groupe
est constitué d'éléments se trouvant a des
stades differents de leur maturation. Le plus
evolué et le plus volumineux étant au centre,
le groupe prend une allure de bouquet. En-
fin, I'étape ultime du groupement est atteinte
chez Atlanta lesueuri ou les cellules a in-
clusions minerales,forment un unique éperon
situe face a I’orifice de I'estomac.

La repartition des differents types cellu-
laires telle qu’elle apparait sur coupes, dans
les 6 especes d'Atlantidae considerees ici,
est schématisee sur la Fig. 27. Dans tous les
cas, la coupe affecte la chambre initiale et
parfois, son orifice dans |'estomac. Les
données que nous venons d’exposer seront
discutées ultérieurement mais il nous parait
opportun de souligner d’‘ores et deja, |'ori-
ginalite de la distribution des types cellu-
laires dans la glande digestive des Atlan-
tidae, leur emplacement constant qui exclut
toute possibilite de transformation d'un
type en un autre et enfin, la tendance au
groupement des cellules a inclusions
minérales.

2c. Les variations spécifiques des types
cellulaires

Les cellules principales présentent des
caracteres tres voisins dans toutes les
especes d'Atlantidae et il n'y a pas lieu
d’envisager, a leur sujet, de variations speci-
figues.

Les cellules a ergastoplasme sont, chez
Oxygyrus, plus plates et beaucoup plus
larges que les cellules a inclusions polye-
driques. Elles bordent fa lumiére sur une
assez grande etendue et c’est probablement
a cause de cette disposition que fa bordure
apicale est bien visible; elle apparait striée.
Les noyaux sont toujours gros et quelques
mitoses ont eté observeées chez des indi-
vidus jeunes. Chez Protatlanta, les cellules a
ergastoplasme sont coniques et n‘atteignent
la lumiere que par un etroit prolongement.
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Chez Atlanta fusca, elles sont profonde-
ment enfoncees entre les cellules a inclu-
sions polyedriques et paraissent méme tres
souvent, sous-epithéliales. Elles sont
neanmoins reliees a la surface epithéliale
par un processus filiforme. Chez A. inflata
et A. peroni, elles sont plus superficielles
mais toujours conigues. Chez A. lesueuri,
I'une ou l‘autre implantation peuvent se
rencontrer. Les grains de secrétion y sont
plus gros que dans les autres especes. Enfin,
les noyaux sont trés volumineux; la
chromatine forme d'épais batonnets dont le
développement suggeére l'éventualite d'une
polyploidie.

Les cellules a inclusions minérales ont,
chez Oxygyrus, un volume comparable a
celui des cellules du type |. Les elements
jeunes A petits grains et les €léments a
grains plus €élabores sont répartis de fagon
quelconque, au sein d’'une méme glande.
Chez Protatlanta, les cellules a inclusions
minerales sont nettement plus volumineuses
que lus cellules principales (Fig. 21).
Comme precédemment, les stades a petits
grains cotoient les stades a gros grains, sans
répartition preferentielle. Chez A. fusca,
les aspects sont trés comparables a ceux de
Protatlanta. Les étroites cellules a cyto-
plasme basophile qui, pensons-nous, re-
présentent le stade initial de cette lignee,
sont particuliérement visibles dans cette
espece. Les celiules a inclusions min-
érales d'A. inflata n'offrent aucun caractere
particulier par rapport a A. fusca, sinon
qu’elles peuvent devenir plus volumineuses.
Lintéret d'A. peroni dans |'étude des
cellules a inclusions minerales, réside ainsi
que nous Vavons mentionne, dans leur
mode de groupement qui permet de suivre
tous les stades de leur évolution. Dans un
groupe donng, les cellules laterales, encore
indifférenciées, sont extrémement étroites,
trés basophiles et depourvues d’inclusions.
Puis viennent des cellules dont la zone
apicale, deésormais eélargie, renferme des
inclusions APS-positives dont 1'allure n’est
pas sans rappeler celles des cellules princi-
pales. La zone apicale continuant a se
dilater, il y apparait une plage claire a
contenu pulverulent, délimitee par I'ergas-
toplasme. Les cellules parvenues a maturite,
qui forment laxe du groupe, sont piri-
formes et tres grosses (Fig. 25). L'ergas-
toplasme et le noyau, avec ses nombreux
nucléoles, occupent la région basale effilee
tandis que les inclusions sont concentrees
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dans la zone renflee qui fait saillie dans la

lumiére. Ces inclusions ont parfois un
aspect pulverulent. Rappelons que l'ergas-
toplasme n’est décelable, dans les condi-
tions d‘observation de la microscopie
photonique, que chez A. peroni. Chez A.
lesueuri, les cellules & inclusions minérales
restent de dimensions modestes, voisines de
celles des cellules principales. D'aspect
identique chez le méme individu, il semble
qu’elles soient toutes au méme stade; les
concrétions n’atteignent jamais un volume
important (Fig. 26).

DONNEES HISTOPHYSIOLOGIQUES ET
INTERPRETATION FONCTIONNELLE

Une soixantaine d’individus appartenant
presque tous a |‘espece Atlanta inflata ont
eté mis en élevage et fixés a des moments
determinés de leur cycle digestif, allant de
quelques minutes a 5 jours aprés le repas.
Rappelons, dans ce contexte, qu’un inter-
valle entre 2 repas d'environ 3 jours a
pu étre observée en eélevage (Thiriot-
Quievreux, 1973).

La proie qui vient d’étre ingeree reste
pendant un certain temps suffisamment
intacte a I'intérieur du jabot pour gu'il soit
possible d'en effectuer la détermination sur
coupes (Fig. 9). Deux a 3 heures apres le
repas, la proie est toujours dans le jabot
mais ses tissus commencent a s'altérer puis
a se dissocier en trés petits fragments qui
passeront dans |'estomac. La lyse se pour-
suit dans la cavité gastrique et le bol ali-
mentaire y devient de plus en plus fluide ce
qui se traduit sur coupes, par une texture
de plus en plus uniforme. Au terme de
I'evolution, le contenu de [|'estomac
présente un aspect filamenteux ou grenu; a
ce stade, les cavités de la glande digestive
contiennent un mateériel identique a celui
de la cavité gastrique. Dans la lumiére de
I'intestin, on n’observe jamais qu’un cordon
dense et homogéne.

L’examen de cette serie d’animaux nous
a montre, en outre, des modifications his-
tologiques de l'appareil digestif survenant
au cours du jeline et des heures qui suivent
le repas; les plus évidentes affectent les
glandes salivaires, la glande digestive et le
jabot. Nous en donnerons un apergu suc-
cinct,

Aprés l'ingestion de la proie, les dif-
férences entre les 2 lignees cellulaires de la
glande salivaire s’accentuent peu a peu
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jusqu’a devenir extrémement sensibies chez
I'animal & jeun. En effet, au cours du
jeGine, les cellules & sécrétion protéique
s'enrichissent en inclusions; les inclusions
elless-mémes  s’élargissent et tendent a
fusionner pour former des flagues homo-
genes (Fig. 17). Les concrétions de 1'autre
lignee cellulaire perdent, au contraire, toute
colorabilite. L’ergastoplasme est trés reduit
dans les 2 lignées. Immediatement apres le
repas, les cellules du premier type apparais-
sent trés degranulees; I'extrusion doit donc
se produire au moment de l'ingestion de la
proie. Nous n'avons pas observé de degran-
ulation pour les cellules a concrétions, non
plus que {‘extrusion de celles-ci. L’ergas-
toplasme redevient trés visible pour les
cellules des 2 types.

Le jeGne se traduit, au niveau des
cellules principales de la glande digestive
(type 1), par une diminution progressive des
inclusions polyédriques menant a leur dis-
parit.on totale. Chez un animal n'ayant pas
mangé depuis 5 jours, ces cellules sont trés
plates, vides et presentent un aspect spongi-
eux. La restitution des inclusions poly-
edriques suit de quelques heures I'ingestion
d'un repas. L'apparition des ‘“vacuoles’
correspondant aux enclaves lipidiques est
plus tardive et ne s'observe que passé un
delai de 24 heures aprés le repas. Les
cellules a ergastoplasme (type I} se
chargent de sécrétion au cours du jeline.
L'extrusion commence a se produire de 3 a
5 jours apres le repas, sans que le jetine soit
interrompu. Elles sont donc déja trés de-
granulées au moment ou une nouvelle proie
est ingerée. Les cellules a inclusions min-
erales (type Ill) paraissent moins affectées
par le cycle digestif. Elles semblent certes
particulierement volumineuses chez {'animal
a jeun mais, compte tenu de |'aplatissement
des cellules principales, le phenomene pour-
rait n’étre qu’apparent.

En ce qui concerne le tractus digestif
proprement dit, nous n‘avons décelé de
modifications qu’au niveau du jabot. Des
que la proie y est parvenue, I'epithélium est
distendu et trés plat. Les sphéres cytoplas-
migues que nous interprétons comme une
secrétion apocrine ont disparu; il est vrai-
semblable de croire qu’elles se dissolvent, au
contact du bol alimentaire, en liberant la
composante active de leur secretion. De
nouvelles sphéres se reforment trés tot, deés
que le bol alimentaire, ayant quitte le
jabot, est parvenu dans |‘estomac et la
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glande digestive; elles sont surtout
nombreuses dans la partie du jabot proche
de I'estomac. Les cellules de I'estomac

n'évoluent pas au cours du cycle digestif
mais les accumulations d’amibocytes peri-
pheriques subissent certaines fluctuations.
Les numeérations de cellules qui auraient
permis de preciser |'allure du phénomene
en fonction du cycle digestif, n‘ont pas ete
envisagees.

En conclusion, pour l'une des 2 caté-
gories de cellules des glandes salivaires,
pour les cellules du jabot et pour les
cellules a ergastoplasme de la glande diges-
tive, la synthese intracellulaire des secre-
tions se situe avant le repas. L'extrusion est
conditionnée par [l'arrivee du bol ali-
mentaire pour les glandes salivaires et le
jabot; elle en est indépendante et semble
donc obeir a des facteurs internes pour les
cellules a ergastoplasme de la glande diges-
tive. |l est hautement probable gue toutes
ces cellules élaborent des enzymes diges-
tives. Les caractéres morphologiques gene-
raux des cellules salivaires et des cellules a
ergastoplasme de la glande digestive (er-
gastoplasme trés developpé, grains de sécre-

tion trés comparables aux grains zymo-
génes) viennent a l'appui de cette hy-
pothese. 1l est plus difficile de rapprocher

les cellules du jabot d'un type cellulaire
connu chez les vertébres; on sait, en effet,
que la sécretion apocrine y est exception-
nelle. Les cellules principales de la glande
digestive ont un rythme inverse de celui des
cellules a enzymes. 1l est évident que l'une
de leurs fonctions consiste & accumuler des
réserves. Quant au role des cellules a con-
crétions de la glande salivaire ou des
cellules a inclusions minérales de la glande
digestive, nos observations ne nous autori-
sent a formuler aucune hypothése. Enfin,
des cellules libres de type amibocytes inter-
viennent sans doute dans les processus
digestifs. Quelques aspects observeés nous
paraissent trés suggestifs a cet égard mais la
taille minuscule des animaux ne nous a pas
permis de réunir des données experi-
mentales.

DISCUSSION

En abordant |'étude histologique de
I'appareil digestif des Atlantidae, nous nous
proposions de rechercher les modifications
structurales et fonctionnelles corrélatives de

30

la métamorphose, de préciser les aspects
histophysiologiques de leur digestion, de
comparer leur organisation a celle des
autres Heteropoda et enfin, de degager les
caractéeres propres a cette famille. Ces dif-
férents points seront envisages successive-
ment.

1. Appareil digestif et digestion chez la
larve et chez |'adulte

Les donnees relatives a I'appareil digestif
des larves d’Atlantidae precéedemment
acquises (Thiriot-Quievreux, 1969, 1971) et
celles que nous venons de rapporter con-
cernant les adultes permettent de comparer
les 2 types d’organisation avec une certaine
precision. Ainsi, I'essentiel des modifica-
tions morphologiques qu’entraine la meta-
morphose se situe au niveau du tractus
digestif proprement dit; la structure des
glandes associees reste inchangée. En effet,
les glandes salivaires, déja mises en place
chez la larve, subsistent chez l’adulte en
gardant les mémes caracteres. C'est leur
raccordement a la cavite buccale qui con-
stitue, pour elles, 'acquisition principale au
moment de la métamorphose. La glande
digestive est, au cours des 2 phases, un sac
cloisonné dont le parenchyme comporte les
3 mémes catégories cellulaires. La reparti-
tion caractéristique de |‘espéce est déja
fixée chez la larve. Le tube digestif, au
contraire, se trouve profondément modifié.
L'oesophage, simple canal cilié chez la
larve, devient, tout autant gqu’un jabot, un
important organe glandulaire. L'estomac se
simplifie en perdant sa cuticule et sa plaque
dentee. L'intestin, ou l'on pouvait recon-
naitre 3 segments, se simplifie plus encore,
au point de se reduire a un fin conduit cilie
de structure uniforme sur toute sa longueur.

Ces modifications morphologiques tra-
duisent de nouvelles adaptations fonction-
nelles correspondant au changement de
régime alimentaire qui survient a la méta-
morphose. Un net déplacement des pro-
cessus les plus importants de la digestion a
lieu vers les régions anterieures de I’animal.
La larve est depourvue d’appareil masti-
cateur et de glandes salivaires, ceux-ci
n‘etant pas fonctionnels a ce stade. Les
courants ciliaires de I'oesophage conduisent
les particules alimentaires directement a
I'estomac ou se trouve intégré, sous forme
de cuticule et de plaque dentee, un dis-
positif de broyage. Chez I'adulte, 'appareil
radulaire avec sa puissante musculature
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prend le relai des courants ciliaires pour
assurer la progression de la proie. C'est
avant d’arriver dans I'estomac que celle-ci
sejourne pendant plusieurs heurs au contact
de la “salive” et des sécretions du jabot,
sans doute riches en enzymes. La digestion
est donc deja tres avancee lorsque le bol
alimentaire parvient a |'estomac, mainte-
nant depourvu d'appareil broyeur. Il est
probable que le role de la glande digestive
demeure inchange comme ses caractéres
structuraux. Quant a I'intestin, la simplicite
de son organisation incite a croire que ses
fonctions sont moins diverses chez |'adulte
que chez la larve.

2. Histophysiologie de la digestion chez
les Atlantidae et chez d’autres proso-
branches carnivores

La comparaison entre la physiologie de
la digestion de la larve et celle de l"adulte
ne peut guere €tre etendue au dela de ces
quelques notions. De méme, il est difficile
d’'etablir, pour l'adulte, un schema beau-
coup plus préecis que celui suggeré dans
notre chapitre “‘Resultats’”. En effet, les
aspects histophysiologiques du cycle
digestif qui pourraient conduire a une inter-
pretation definitive et indiscutable, sont
mal connus chez les prosobranches. De
nombreux travaux ont, certes, eté consacres
a la digestion des mollusques (voir Owen,
1966, pour la bibliographie), mais la plu-
part d'entre eux procedent de méthodes
biochimiques ou portent sur des groupes
autres que les prosobranches., Ceux-ci
paraissent toutefois, presenter une certaine
unite a cet egard et d’etroites analogies
apparaissent entre les Atlantidae et d’autres
prosobranches carnivores, les Nassariidae
{Martoja, 1964). Les plus évidentes sont
celles des cellules principales et des cellules
a ergastoplasme de la glande digestive ou le
jetne et la digestion entrainent des varia-
tions morphologiques identiques dans les 2
groupes. Le cycle des cellules a sécrétion
protéique des glandes salivaires des At-
lantidae se superpose egalement a celui de
leurs homologues, decrit chez Nassarius. Il
est plus curieux de constater qu'un rap-
prochement du méme ordre peut étre fait
entre |'élaboration de la sécrétion du jabot
des Atlantidae et celle de la glande oeso-
phagienne (glande de Leiblein) des Nas-
sariidae. Les glandes salivaires, la glande
digestive, les cellules glandulaires a secre-
tion apocrine de la région antérieure du
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tube digestif, qu’elles soient intra- ou
extra-oesophagiennes, paraissent donc
remplir un certain nombre de fonctions
communes aux 2 groupes. La présence de
cellules particulieres aux Atlantidae
(cellules a concrétions des glandes salivaires,
cellules a inclusions minérales de la glande
digestive) interdit cependant d'étendre cette
notion a I'ensemble de ces organes. Ces
fonctions peuvent, en effet, étre multiples
et certaines sont encore insoupgonnees.
Dans ce contexte, il nous faut citer les tres
récents resultats de |’€cole de Falkmer
(Davidson et col., 1971; Boquist et col.,
1971) mettant en évidence des cellules a
insuline dans la muqueuse gastro-intestinale
de Buccinum undatum.

Le role des amibocytes dans la digestion,
démontré chez les bivalves par Yonge dés
1926, mais trés discuté depuis lors (voir
Owen, 1966), parait exister chez les Atlan-
tidae. Ce rdle est considérée comme negli-
geable chez les prosobranches par Fretter &
Graham (1962: 239). Toutefois, dans la
famille des Nassariidae, les resultats experi-
mentaux appuient les vues de Yonge selon
lesquelles les amibocytes traversent {'e-
pithelium digestif en direction de la cavite
gastrique, se chargent de metabolites et
regagnent ensuite le milieu intérieur.

3. Appareil digestif des Atlantidae et des
autres Heteropoda

La connaissance de V'appareil digestif des
autres Heteropoda ne repose que sur des
donnees statiques. Parmi eux, les Cari-
nariidae n'ayant donné lieu a aucune étude
histologique, cette connaissance se limite a
la famille des Pterotracheidae dont les
genres Pterotrachea et Firoloida ont été
decrits par Gabe (1952, 1966). La compi-
lation des résultats obtenus par Gabe et par
nous-mémes he permet pas encore d’'énon-
cer les caracteres generaux de |'appareil
digestif des Heteropoda. Il en ressort seule-
ment que 2 caractéres essentiels, a savoir
I'absence de glandes oesophagiennes et la
présence d'un jabot, sont communs aux 2
familles.

Au niveau du tractus digestif, la dif-
féerence majeure entre les Pterotracheidae et
les Atlantidae est representée par une plus
grande uniformité structurale, c'est-a-dire
par une plus grande simplicite de l'intestin
chez ces derniers. En effet, les glandes
unicellulaires qui permettent de subdiviser
en 3 segments lintestin de Pterotrachea ou
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de Firoloida n’ont leur équivalent dans
aucune des especes examinees. Certains
caracteres histologiques, comme |'absence
de mucocytes, ne peuvent donner lieu a
aucune généralisation a ['échelle de |la
superfamille puisqu’ils varient au sein méme
des Pterotracheidae; alors qu'ils sont abon-
dants dans la partie antérieure du tube
digestif de Pterotrachea, ils font defaut
dans celui de Firoloida comme dans celui
des Atlantidae. Le systéeme radulaire est
identique dans tous les cas mais on sait
que, en dehors de la forme des dents, il est
peu sujet a variations.

En I'état actuel de nos connaissances, il
est impossible de degager les caracteres des
glandes salivaires des Heteropoda. En effet,
Gabe (1966) insiste sur le fait qu’elles ne
sont pas ciliees chez les Pterotracheidae et
ne fait aucune mention d‘un sac terminal;
or ce sont des particularites que nous
tenons pour trés importantes (voir ci-
dessous). Des differences concernent €egale-
ment le nombre des categories de cellules
glandulaires. Gabe en deécrit 1 seule chez
Pterotrachea, 2 chez Firoloida et souligne
|'absence de mucocytes dans les 2 genres.
Les glandes salivaires des 6 especes d'At-
lantidae examininees ici comportent 3 cate-
gories de cellules glandulaires parmi les-
quelles, des mucocytes typigues.

Des constatations analogues s'appliquent
a la glande digestive ou I’homogenéité
evidente de la famille des Atlantidae
s’oppose a une déconcertante variabilité des
Pterotracheidae. Gabe reconnait la présence
de 4 types cellulaires chez Pterotrachea et
de 2 seulement chez Firoloida alors que
nous en identifions 3 chez les Atlantidae.
Les cellules principales (cellules a ferment
de Gabe) sont identiques dans tous les cas
et ne donnent lieu a aucune discussion. De
méme, les cellules a inclusions minérales
ont une physionomie suffisamment parti-
culiere pour que les homologies soient
établies sans difficulte; elles existent chez
les Pterotracheidae comme chez les Atlan-
tidae. Le probléme des cellules a ergasto-
plasme se pose, au contraire, de maniere
complexe. Pourvues de secretions figurees,
distinctes des autres types cellulaires par leur
emplacement, leurs caractéres cytologiques
et leur cycle d’activite, elles constituent
sans aucun doute, une lignee indeépendante;
elles ne peuvent donc correspondre aux
cellules d’attente telles que Gabe les definit
chez Pterotrachea. |l semble donc que ces
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cellules & ergastoplasme n’existent ni chez
Pterotrachea, ni chez Firoloida, ce dernier
ne possedant, selon Gabe, que des cellules
principales (ou a ferment) et des cellules a
inclusions minerales. Toutefois, il est cer-
tain qu’elles ne représentent pas une par-
ticularité des Atlantidae puisque des éle-
ments comparables par leur morphologie
et par leur cycle, ont eté mis en évidence
dans les Nassariidae ainsi que nous l‘avons
deja mentionne. Nous soulignerons enfin
que les melanines présentes dans la glande
digestive des Atlantidae sont incluses dans
des cellules ayant tous les caractéres mor-
photogiques des cellules principales, par-
courant le méme cycle qu’elles et qu'il n'y
a pas lieu d'interpreter comme une lignee
autonome. Chez Pterotrachea, au contraire,
les cellules a meélanine constituent, selon
Gabe, une categorie cellulaire speciale.

4. Structure de la glande digestive et
relations phyletiques entre diverses especes
d’Atlanticae

Dans le cas des Pterotracheidae, les
divers types cellulaires de la glande di-
gestive sont repartis de fagon quelconque
au sein du parenchyme. Chez les Atlan-
tidae, au contraire, nous avons montre que
la repartition des cellules & ergastoplasme
(type ) et celle des cellules a inclusions
minerales (type |l1) obéissaient a des régles
tres precises. Les cellules & ergastoplasme
ne sont en aucun cas dispersees entre les
cellules principales; elles se trouvent tou-
jours sur le flanc des tubes et, pour la
majorite des individus, contre la paroi de
I'organe. Ce caractére observeé dans les 6
espeéces étudiées est certainement valable
pour I’'ensemble de la famille. Au contraire,
la disposition des cellules a inclusions min-
erales differe selon les espéces. |l parait
logique d’admettre que la tendance évo-
lutive consiste en un groupement progressif
de ces cellules et que les formes les plus
primitives sont celles ou elles sont dis-
persees. Les cellules a inclusions mineérales
sont reparties apparemment au hasard chez
Oxygyrus, Protatlanta et Atlanta fusca;
elles forment plusieurs massifs chez A.
inflata et A. peroni; elles sont rassemblees
en un groupe unique chez A. lesueuri qui
représente donc, a cet egard, l'espece la
plus evoluee. Or les travaux de Richter
(1961), consacrés a I’évolution de la radula,
ont etabli qu’il existait dans la famille des
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Atlantidae 2 lignées phylogenetiques issues
d’un ancétre commun, A. fusca:

1. A. inflata—Protatlanta—Oxygyrus
A. fusca
< 2. A peroni—A. lesueuri

Les données histologiques sont en ac-
cord avec l'existence de ces 2 lignees et les
conceptions de Richter. La position d'A.
inflata, toutefois, pourrait étre discutée a
la lumiére de nos résultats puisque la
tendance au groupement des cellules a
inclusions minerales y est déja trés nette et
que cette espece pourrait s'inseérer au debut
de la seconde lignée.

Significative sur le plan de la phylo-
génese du groupe, la structure de la glande
digestive I'est également sur le plan taxono-
mique. Son etude serait donc fructueuse
dans la définition d’espéces difficiles a
caractériser. On sait, et Tesch (1949) a
insiste sur ce fait, que la systématique des
Heteropoda présente des difficultés spéci-
ales liees a la fragilité de leurs coquilles, a
leur contractilité, etc. Certaines espéces
sont encore mal définies. Par exemple,
Tesch considere qu'Atlanta gaudichaudi,
A. peroni et A. inclinata ne sont peut-étre
que les varietés d'une méme espece. Or la
glande digestive d’A. peroni est si caracter-
istique que I'examen de cet organe dans les
2 autres formes apporterait sans doute la
solution de ce probléme.

L'evolution de la glande digestive a
I'intérieur d’une méme famille et l'intérét
taxonomique de ce tissu ne nous paraissent
pas avoir été signales dans d'autres groupes
de gastéropodes.

5. Les caractéres geneéraux de |’appareil
digestif des Atlantidae ont-ils un interét
systematique?

L'organisation de {'appareil digestif des
Atlantidae retient ['attention sur le plan
genéral de leurs affinités systématiques. La
simplicité de cet appareil, qui représente son
caractére le plus immediat, pourrait étre en
relation avec la taille minuscule des ani-
maux et c'est ainsi que Fretter (1948)
interprete ce méme caractére chez les
Omalogyridae et les Rissoellidae. D'autres
particularités pourraient étre plus signifi-
catives. En effet, Fretter & Graham (1949),
dans une monographie des Pyramidellidae,
ont souligné que l'absence de glandes
oesophagiennes et de gouttiére oesopha-
gienne dorsale, l'existence d’un jabot, la
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réduction de I'estomac et la faible longueur
de !intestin étaient propres aux opistho-
branches. Or, tous ces caractéres se
trouvent réunis chez les Atlantidae.
D'autres, plus spécialement histologiques,
sont a prendre en considération. Par
exemple, les glandes salivaires sont ciliées
chez les Atlantidae comme chez de nom-
breux opisthobranches. Les apex cellulaires,
qui portent a la fois des cils et un revéte-
ment d'allure cuticulaire, sont identiques
chez les Atlantidae et chez Aplysia puncta-
ta (Howells, 1942) alors gu’une telle dis-
position ne nous parait pas fréequente chez
les proscbranches. En outre, I'examen de
nos propres preéparations d'Aplysia nous a
montré, au niveau du jabot, des images de
sécrétion apocrine, tout a fait comparables a
celles des Atlantidae; ce type de secretion
est courant dans les glandes oesophagiennes
des prosobranches (Martoja, 1964, 1971)
mais n'a pas, a notre connaissance, eté
signalé dans |'oesophage proprement dit.

Le systeme radulaire se rapproche plus
de celui des prosobranches. Gabe & Prenant
(1958) indiquent que chez ceux-ci les
odontoblastes sont nombreux et etroits et
il en va de méme chez les Atlantidae, alors
gu’ils sont gros et peu nombreux chez les
opisthobranches. La présence d’un cartilage
radulaire est egalement considérée comme
caractéristique des prosobranches. Toute-
fois, la distinction entre celui-ci et les amas

de cellules de Leydig reconnus dans
I'odontophore des opisthobranches, peut
étre difficile a établir. Cette difficulté

existe dans le cas des Atlantidae. Les cel-
lules cartilagineuses des mollusques (Gabe
& Prenant, 1955) et les cellules de Leydig
possédent, en effet, de nombreux points
communs; en outre, la substance fonda-
mentale qui caractérise le cartilage et
oppose donc les 2 tissus, occupe, chez les
Atlantidae, un volume tres reduit.
L’appareil digestif est donc construit sur
le modeéle opisthobranche tel que le con-
goivent les auteurs actuels. Au schéma an-
atomique s'ajoutent des particularités
histologiques qui tendent a établir le méme
rapprochement. On sait que d'autres
organes d'Heteropoda donnent lieu a des
constatations identiques et des 19086,
Pelseneer insistait sur le fait a plusieurs
reprises. Hl n'en est pas moins vrai que
certains caractéres sont, au contraire, de
type prosobranche. Il nous paraissait neces-
saire d'insister sur cette dualite qui peut
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caractériser soit un ‘‘groupe-charniere’’, soit
un groupe en pleine evolution,

Les Heteropoda ne sont pas les seuls
prosobranches a manifester cette ambiguité.
A cet égard, il nous faut signaler I'extra-
ordinaire ressemblance qui existe entre les
glandes salivaires des Atlantidae et des
Pyramideilidae. Le fait est d‘autant plus
intéressant que ces dernieres, decrites et
figurées par Fretter & Graham (1949), sont
considerées comme treés particulieres (voir
Fretter & Graham, 1962; Franc, 1968). Or,
le sac terminal, les grandes cellules glandul-
aires, la couche superficielle de cellules
ciliées, la rareté des mucocytes se retrou-
vent dans les 2 familles, en depit de leur
mode de vie et de leurs adaptations si
differents. |} n’existe, en effet, aucun point
commun entre la biologie des parasites de
bivalves que sont les Pyramidellidae et celle
de predateurs pelagiques comme les Atlan-
tidae. Tout phénomene de convergence
paraissant des lors exclu, est-ce dans une
certaine parenté entre les 2 familles qu’il
faut rechercher la cause de telles analogies?
Cette eventuelle parente s’étend-elle a
d’autres familles? 1l est probable que ces
caractéres ne sont pas I’apanage exclusif des
Atltantidae et des Pyramidellidae. On sait
déja que les glandes salivaires sont égale-
ment tubuleuses chez les Hydrobiidae,
Rissoidae, Assimineidae, Calyptraeidae et
Scalidae [Epitoniidae). Leur étude histolo-
gique apporterait peut-étre d'autres
exemples de ce type de structure. |l est
certes prématuré de considerer la glande
salivaire comme un organe fondamental du
point du vue de la systematique. On doit,
toutefois, remarquer que certaines de ces
familles ont quelgques points communs et
sont de position systematique douteuse.
Quant aux Pyramidellidae, il est bien connu
gu’'ils cumulent eux-aussi, certains carac-
téres des 2 sous-classes et sont consideres
tantdt comme des opisthobranches (Fretter
& Graham, 1949), tantdt comme des proso-
branches (Franc, 1968).

Aucune solution ne saurait étre apportee
a ces questions en l'état actuel de nos
informations car elle exige la connaissance
détaillée des divers systemes anatomiques
des Atlantidae, des familles dont ils sont sup-
poses issus et de celles auxquelles il con-
viendrait peut-étre de les rattacher.
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CONCLUSIONS

La métamorphose des Atlantidae coin-
cide avec un deplacement, vers les régions
anterieures de 'animal, des processus fonda-
mentaux de la nutrition (capture des
proies, secretions d'enzymes digestives).
Chez l'adulte, les manifestations histophysi-
ologiques de {a digestion sont, dans une
large mesure, comparables a celles d'autres
prosobranches carnivores.

L'appareil digestif des Atlantidae pre-
sente une remarquable unité de structure
aussi bien anatomique qu’histologique.
Cette unité n'est pas synonyme d’uni-
formite et ceci a tel point que les carac-
teres spécifiques du parenchyme de la
glande digestive pourraient avoir une valeur
taxonomique. De plus, I’évolution de ce
tissu refiete 1a phylogenie de la famille telle
qu'on a pu l'etablir d'aprés de tout autre
critere.

L'organisation genérale de !'appareil
digestif est etonnament proche de celle
des opisthobranches. Nos resultats mon-
trent donc une certaine dualite dans les
caractéres anatomiques et histologiques des
Atlantidae qui, a d’autres egards, sont des
prosobranches typiques. Ils attirent aussi
|"attention sur certaines particularites
structurales peut-étre significatives. C'est
ainsi que les glandes salivaires pourraient
représenter, selon nous, un organe-clé pour
aborder I'étude des affinités systématiques
des Heteropoda.
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ABSTRACT

HISTOLOGY OF THE DIGESTIVE SYSTEM AND DIGESTION
IN THE ATLANTIDAE (PROSOBRANCHIA: HETEROPODA)

Micheline Martoja and Catherine Thiriot-Quiévreux

- The histological structure of the digestive system and its histophysiological changes during
digestion are described in the adults of 6 species of Atlantidae. The results are interpreted
functionally and discussed from the point of view of systematics.

The digestive tract of the Atlantidae comprises an oesophagus functioning as a crop, a
small stomach and a short intestine. A pair of tubular salivary glands and a digestive gland
{hepatopancreas) are associated, but oesophageal and rectal glands are lacking. The radular
apparatus has the usual prosobranch characters.

The digestive tract is totally devoid of mucous cells. Several unicellular glands are in the
buccal wall and the anterior part of the oesophagus. There is an apocrine secretion in the crop.
Glandular activity is minimal in the stomach and absent in the intestine. —

A salivary gland comprises a terminal sac, a glandular duct and a long collecting duct.
The glandular duct is made up of ciliated cells and of 3 types of secretory cells: cells
secreting proteinaceous material, cells with mineral inclusions and mucous cells. The
collecting duct ends near the mouth in a short mucous segment.

The parenchyma of the digestive gland comprises ‘‘principal cells,”" cells rich in
ergastoplasm and cells with mineral inclusions. The distinctness of these 3 cell types is shown
by their distinct localizations and by cytophysiological data (independent cycles of activity).
The distribution of the cells with mineral inclusions is a species character, and these elements
become more and more clustered in the course of evolution.

In the salivary gland cells secreting proteinaceous material, in the cells of the crop and in
the cells rich in ergastoplasm of the digestive gland, intracellular synthesis of secretions
precedes feeding. Release seems to be correlated with the arrival of the food bolus in the
first 2 cases, and by internal factors in the last case. All these cells probably secrete digestive
enzymes. The ‘‘principal cells'’” of the digestive gland have an inverse rhythm and their main
function seemns to be the accumulation of lipids and glycoproteins.

The structure of the digestive system of the Atiantidae shows some features in common
with those of opisthobranchs, The histological characteristics of the salivary glands are very
similar to those of the Pyramidellidae, which could be interesting from the standpoint of
systematics.

ZUSAMMENFASSUNG

HISTOLOGIE VOM VERDAUUNGSSYSTEM UND DIGERIERUNG
VON ATLANTIDAE (PROSOBRANCHIA: HETEROPODA)

Micheline Martoja und Catherine Thiriot-Quigvreux

Das Verdauungssystem der Atlantidae setzt sich zusammen aus einem Osophagus, der als
Kropf fungiert, einem kleinen Magen und einem kurzen Darm. Ein Paar schiauchformiger
Speicheidriisen und eine Mitteldarmdrise sind mit dem Darmkanal verbunden, der keine
Osophagus- und Rektum-Driisen hat. Der Radula-Apparat weist die tblichen Eigenschaften
auf, wie sie von anderen Prosobranchiern bekannt sind.

Der Verdauungskanal ist frei von Schieimzellen. Einzellige Drisen sind in der Bukkalwand
verstreut, wie auch in den vorderen Osophagus-Partien. Im Kropf findet apokrine Sekretion
statt., Die Drisentatigkeit ist gering im Magen und fehlt im Darm.

Jede Speicheldrise besteht aus einer terminalen Tasche, einem Drisenschlauch und einem
tangen Sammelkanal. Der Driisenschlauch ist aus bewimperten Zellen und 3 Typen sekretor-
ischer Zellen aufgebaut: eiweissreiche sekretorische Zelien, solche mit mineralischen Ein-
schitissen und Schleimzellen. Der Sammelkanal endigt in der Mundgegend mit einem kurzen
schleimzellenreichen Abschnitt.

Das Parenchym der Mitteldarmdrisen besteht aus ‘‘Hauptzellen,'” “‘ergastoplasmareichen
Zellen”’ und “Kalkzellen.” Die Autonomie dieser 3 Zell-Streifen wird anhand topographischer
(getrennte Lage) und zytophysiologischer Daten {voneinander unabhingige Zell-Zyklen)
aufgezeigt. Kalkzellen sind ganz spezifisch gelegen, und mit der Evolution geht deren
Zusammenballung einher,
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APPAREIL DIGESTIF DES ATLANTIDAE

In den eiweissreichen sekretorischen Zellen der Speicheldriisen, in Kropfzellen und in
ergastoplasmareichen Zellen der Mitteldarmdriise findet die Sekretsynthese schon vor der
Nahrungsaufnahme statt. Die Absonderung erscheint mit dem Eintreffen von Nahrung in den
ersten beiden Fallen korreliert, hangt im dritten Fall jedoch von internen Faktoren ab.
Hochstwahrscheinlich produzieren alle diese Zellen Verdauungsenzyme. Die wesentliche
Funktion der Hauptzelien der Mitteldarmdriise scheint die Aufnahme von Fetten und
Glycoproteinen zu sein.

Die Struktur des Verdauungstrakts der Atlantidae hat Eigenschaften mit dem der
Opisthobranchier gemein, und histologische Charakteristika von Speicheldrusen sind denen von
Pyramideilidae sehr ahnlich. Die phylogenetischen Schlussfolgerungen aus diesen Befunden
werden diskutiert.

C.M.-B.

RESUMEN

HISTOLOGIA DEL SISTEMA DIGESTIVO Y DIGESTION EN
LOS ATLANTIDAE (PROSOBRANCHIA: HETEROPODA)

Micheline Martoja y Catherine Thiriot-Quidvreux

El sistema digestivo de los Atlantidae se compone de un eséfago funcionando como un
buche, un estdmago pequefio y corto intestino., No hay gldndulas esofdgicas ni rectales pero,
asociado al canal hay un par der gldndulas salivares tubulares. E|I aparato radular tiene el
mismo cardcter de otros prosobranquios,

Células mucosas estan ausentes pero gldndulas unicelulares estan esparcidas en la pared
bucal y en la porcidn anterior del eséfago. En el buche se produce una secrecién apocrina.
La actividad glandular es baja en el estdmago y ausente en el intestino.

Cada gldndula salivar consiste de un saco terminal, un tubo glandular y un ducto colector
largo. El tubo estd formado por células ciliadas y 3 tipos de celulas secretoras: células
proteinaceas, células con inclusiones minerales y células mucosas. El ducto colector termina
cerca de la boca por un segmento mucoso corto.

El pardnguima de ia gldndula digestiva consiste de ‘‘células maestras,” ‘“‘células ricas en
ergastoplasma’’ y ‘‘células calcdreas.’”’ La autonomia de estos 3 grupos se demuestra por la
topografia (localizacidn distinta) y comprobaciones citofisioldgicas (ciclos celulares indepen-
dientes). Las células de caicio estan distribuidas especificamente y su agrupamiento es
causado por evolucidn.

En las células proteinaceas secretoras de las gldndulas salivares, en células del eséfago, vy
en aquellas ricas en ergastoplasma de la glandula digestiva, la sintesis de secrecidn tiene lugar
antes del paso de alimento. La descarga parece estar correlacionada con la l!legada del
alimento en los 2 primeros casos, pero en el Gltimo depende de factores internos. Con mucha
probabilidad todas las células elaboran enzimas digestivas. La funcién esencial de las ““células
maestras’”’ parece ser la de acumuliar reserva de lipidos y glicoproteinas.

La estructura del canal digestivo en Atlantidae tiene aspectos comunes con aquellas de los
opistobranquios e histologicamente las caracteristicas de las gldndulas salivares son muy
similares a las de los Pyramidellidae; las implicaciones filogeneticas de esos aspectos se
discuten.
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