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La cavitat pallial dels opistobranquis, quan es presenta completa
ment desenvolupada, te els mateixos elements que formen als prosobran
quis el complex pallial, com son la branquia, I'osfradi i la glandula hipo
branquial. Aquestes tres estructures son situades en el sostre de la cavi
tat pallial, mentre que el recte i el conducte genital son al terra. Ara be,
a causa dels fenomens de detorsio de la massa visceral i a la forta ten

dencia que hom pot observar en aquest grup a la reduccio i, fins i tot la

desaparicio de la cavitat pallial, els organs d'aquest complex pateixen
modificacions molt interessants, principalment en allo que fa referenda
a la branquia,

Son ja classics els estudis de PERRIER I FISC H ER (1911) sobre la cavi
tat pallial dels opistobranquis i, en especial, dels Cephalaspidea. En

aquest grup podem trobar els mes primitius de tots, puix que a rues
del caracter tipicament testaci d'un bon nombre d'especies, es possible
observar certs caracters propis de I'organitzacio dels prosobranquis,
com per exemple, diversos graus d'estreptoneuria en el sistema nervios,
Sera, per tant, en aquest grup on podrem trobar una cavitat pallial
mes desenvolupada.

,

Com molt be assenyalen els au tors abans esmentats, la cavitat pal
lial dels CephaJaspidea sofreix una rotacio cap a la dreta com a resultat
de la detorsio, i aixf I'obertura pallial es troba tarnbe dirigida cap a

aquesta banda (fig. 1), Les comissures anterior i posterior de l'obe�:"
tura paHial de Is opistobranquis corresponen ales comissures esquer
ra i dreta dels prosobranquis respectivament. D'aquesta rotacio re

sulta que el plec sutural que divideix el man tell de la cavitat pallial
en els lobuls supra i infrapallial, lateral en els prosobranquis, passa
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FIG. 1. - Organitzaci6 general de la cavitat pallial en els Cephalaspidea. a. auri

cula; br. branquia: ca. comissura anterior; ci. cresta interlobular; cp, cec pallial; es.

escut cefalic; li. lobul infrapallial: lp. lobul parietal; Is. lobul sutural; r. rony6; reo

recte; V. ventricle. (Segons PERRIER i. FISCHER.)

a ser pos terior en els Cephalaspidea. Per altra banda, el lobul infrapal
lial, en recolzar-se sobre la massa visceral s'hi fusiona amb ella (fig. 2).
Aixi, doncs, la cavitat pallial queda delimitada superiorment pel lobul

suprapallial en estreta relacio amb l'ultima espira de la closca la qual
revesteix interiorment, i inferiorment pel lobul infrapallial, en relaci6

amb la massa visceral. Es aquest lobul infrapaHial el que en les formes

mes evolucionades contribuira al recobriment de la closca per part del

mantel! mitjancant una prolongaci6 anomenada expansi6 paHial epi
coclear.

EI fons de la cavitat pallial continua per un conducte que s'acaba

en cuI de sac. Es el cec pal·lial. Aquest diverticle es recorregut dorsal

ment i ventral per dues protuberancies que fan prominencia cap a la

l!um del cec i que s'anomenen els rafe�' superior i inferior. Aquests
rafes presenten els seus epitelis fets per cellules ciliades de manera que
a tot el l!arg del cec pallial hi ha dues bandes ciliades que facilitarien, a

causa del constant moviment dels cilis, la circulaci6 d'aigua a la cavi

tat pal-hal i a la renovaci6 de l'aigua que envolta la branquia, Malgrat
que la presencia del cec pal·lial es constant als Cephalaspidea (PERRIER i
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FIG. 2. - TaIls comparatius de la cavitat pallial dels prosobranquis (A) i dels opis
tobranquis (B) en un pia para llel a la fissura pal·lial. br. branquia: cp. cavitat pallial:
g. glandula mucosa; li. lobul infrapallial: lsp, lobul suprapallial: p. peu; ps. plec

sutural; r. recte. (Segons PERRIER i FISCHER.)

FISCHER), no ho es tant la seva disposicio, ja que es pot enrotllar en helix

seguint les espires de la closca i restar totalment independent de la massa

visceral a les formes mes primitives, 0 be fusionar-s'hi. Tarnbe pot en

rotllar-se en forma cl'una espiral subplana i acabar el seu cuI de sac ales

proximitats de la comissura posterior de l'expansio pal·lial epicoclear.
Es diu en aquest cas que el cec paI·lial es exogir,

L'osfradi es un organ eminentment tipic d'una cavitat pallial ben

desenvolupada que inclou una branquia. Fa temps que se sap que la

seva funcio es olfactiva, pero modernament HULBERT i YONGE (1934) han

proposat que la funcio principal seria calcular la quanti tat de sediments

de I'aigua que envoltara la branquia. L'osfradi dels Cephalaspidea es

presenta com una protuberancia arrodonida, situada una mica mes

endavant de Ia branquia. A mes a rnes de les cellules glandulars, en

mig de les cellules de I'epiteli osfradial, ciliades, existeixen termina

cions nervioses en contacte amb el gangli osfradial subjacent (MER
TON, 1920).
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La glandula hipobranquial dels opistobranquis, quan es presenta,
ocupa un area difusa i dificil de delimitar. Es coneix molt poe la his
tologia i la fisiologia d'aquesta glandula, no tan sols en els opisto
branquis, sino en els mateixos prosobranquis on forma arees glan
dulars als dos costats de les branquies al sostre de la cavitat pal
lial. A mes de la secrecio mucosa que aglutinaria les particules en sus

pensio de l'interior de la cavitat pallial, s'ha comprovat que aquestes
glandules elaboren tarnbe substancies proteiques i toxiques, i fins i
tot pigment (porpra de Murex als prosobranquis).

Aquesta glandula passa en els Cephalaspidea per diferents situacions,
puix que, si be la d'Acteon desenvolupada es troba al terra pallial i
fins i tot entra dins del cec, i la de Ringicula passa pel mig del recte i
de la branquia Scaphander, en canvi, no en teo Entre aquests dos ex

trems es poden observar diferents graus de regressio de la glandula
com a Acera.

Referent a la branquia, cal dir que la seva estructura deterrnina el

que KOH LER dories el nom particular de branquia plegada. Certarnent.
no es res mes que un plec de la paret interna del mantel! que, en les
formes mes evolucionades, es pot presentar com a fulletes branquials
a un sol costat 0 als dos de la lamina branquial horitzontal. La inser
cia de la branquia en el sostre de la cavitat pallial el divideix en dos:
una regie prebranquial situada a l'esquerra de la branquia on es

troben el ronyo i el cor, i la regie postbranquial a la dreta de la bran
quia, caracteritzada per la presencia de diferents arees glandulars com

Ia hipobranquial.
La branquia dels Cephalaspidea acostuma a ser una lamina allar

gada, lleugerament triangular, que va des de les proximitats de la co

missura anterior de la cavitat pallial fins al fons daquesta, en el lobul

infrapallial, passant per damunt del recte. La seva estructura cor

respon al tipus plegat de KOHLER, pero els plecs es poden presentar
a un sol costat de -la lamina (tipus unipectinat) com a Gast ropteron

o als dos costats (tipus bipectinat). Els plecs de la lamina horitzontal es

poden complicar i donar origen a plecs de segon i tercer ordre com

passa a Scaphander, Les porcions anterior i posterior de la branquia
gaudeixen generalment de plecs i correspondrien als mesenteris ante

rior i posterior de Bergh. Malgrat aixo, en aquests dos nivells es po
dria fer I'hematosi a causa de la presencia de nornbroses llacunes san

guinies.
L'extrern anterior lliure de la branquia tendeix a dirigir-se cap a

l'obertura pal·lial; ara be, a causa dels diversos graus de rot acio que
presenta la cavitat pal·lial en els Cephalaspidea, es pot trobar a la bran
quia dirigida cap endavant (Acteon), cap a la dreta (Acera, Scaphander i



ASPECTES MORFOLoGICS DE LA CAVITAT PA];LIAL 215

S'C�. P HAN DE R

AGLAJA

FIG. 3. - Disposicio de la branquia respecte al ronyo, cor i recte en tres especies de
Cephalaspidea

a. anus; b. branquia: c. cor; r. ronyo. (Segons HOFFMANN.)

o adhuc cap endarrera (Aglaja), amb el consegiient desplacament dels

organs anexos, 0 sigui, rony6, cor i recte (fig. 3). La branquia, encara

que per terme general ben desenrotllada en aquest grup, tendeix a re

duir-se a la familia Diaphanidae i fins i tot arriba a faltar en algunes
especies de Toledonia on en contrapartida es produeix una vascularit

zaci6 del sostre de la cavitat pallial.
Una vegada observada l'estructura de la cavitat paHial i organs ane

xos en els Cephalaspidea, repassarem la disposici6 d'aquests en els

altres grups d'opistobranquis.
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En els Aplysiacea, la cavitat pallial es redueix molt; no obstant, a

expenses de dues expansions tegumentaries, els parapodes, es forma
una altra cavitat, la cavitat parapodial, on es troba allotjada la bran

quia plegada; aquesta es caracteritza perque s'insereix en cercle en

el cos; ara be, la reduccio de la cavitat pallial produeix que amb fre

qiiencia la branquia es projecti a l'exterior (Aplysia). La contraccio de
la porcio dels parapodes que forma la cavitat parapodial determina l'ex

pulsio de l'aigua que conte, la renovacio de l'aigua en contacte amb la

branquia i la capacitacio a certes especies d'efectuar lleugers movi

ments retrograds, puix que la cavitat parapodial s'obre cap endavant.

En aquesta cavitat s'obren l'anus i els orificis renal i genital. Glan

dula hipobranquial i osfradi es presenten en els Aplysiacea.
Eis Sacoglossa son un grup amb variades diferenciacions morfolo

giques. Existeixen tant formes testacies com nues. La cavitat pal-lial tant

es presenta com no i apareixen unes curioses modificacions del dors
com parapodes i papilles. La cavitat pallial cxisteix en les formes

amb petxina, families Arthessidae, Bertheliniidae i Oxynoidae, les quais
posseeixen a la vegada a dintre d'ella una branquia de tipus plegat,
situada transversalment. Donen bona nota daixo els treballs antics

de MAZZARELLI (1892) i PELSENEER (1894), i mes modernament els de

MA:RCUS (1957). En aquestes families es pot observar la cavitat pallial
oberta a la dreta del cos, l'existencia d'un osfradi i d'una glandula
hipobranquial, aquesta ultima generalment Iorca difosa com en Ber

thelinia (R<\'BA, 1961) situada al darrera de la branquia com en OXYl1oe
i Lobiger.

Els Sacoglossa no testacis, els subordres Polybranchiacea i Elysia
cea manquen de cavitat pallial i per tant de branquia, osfradi i glan
dula hipobranquial. Hom suposa que la respiracio es tegumen taria a ni

veil semblant a papilles dorsals (Hermaea, Stiliger ) 0 parapodes (Ely
sia, Thuridilla).

Eis Thecosornata formen un grup de molluscs pelagics en els quais
el peu es troba modificat en aletes per nedar, La cavitat pal-lial apa
reix generalment en aquest grup. pero pot ocupar una posicio dorsal

respecte a la massa visceral (Spiratellidae i Peraclidae) 0 ventral (Ca
volinidae, Cymbuliidae). Aquest ultirn cas es deu a una torsio de 180

graus que sofreix la massa visceral respecte als organs del complex
pal-lial. Unicament les especies de Peraclis i Cavolinia posseeixen una

branquia de tipus plegat, en Peraclis situada a la zona ventral de
la cavitat pal·lial. La glandula hipobranquial substtueix en els Spira
tellidae i Cavolinidae, ocupant una gran porcio de la cavitat pallial
(ROSKIN, 1925). L'osf'radi s'hi troba en forma d'una banda ciliada en

la porcio anterior (Euthecosomata) 0 en forma d'una protuberancia
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allargada a la paret dorsal (Pseudothecosomata). Eis Desmopteridae en

cara que no tenen cavitat pallial, posseeixen un osfradi a la regia ven

tral dreta.
En el petit ordre dels Runcinacea la cavitat pallial es molt reduida.

La branquia es rudirnentaria. Es formada per diverses pinnules que
es disposen generaiment en l'extremitat posterior del cos a la dreta

de l'anus ( Runcina t, 0 al seu voltant en Runcinella. GHISELIN consi

dera la branquia de Runcina setoensis com corresponent al tipus plegat.
No existeix osfradi.

Els Notaspiclea son els ultims opistobranquis que tenen traces de la

cavitat pallial. Aquesta apareix com un sole 0 escotadura pal-lial que

rodeja al cos delimitant al peu del mantell, i mes profunda a la dreta

del cos que a l'esquerra. D'aquesta escotadura pal-lial dreta emergeix
Ia branquia exposada a l'exterior i dirigida del davant cap endarrera,
com en Pleurobranchaea (fig. 4). La branquia dels Notaspidea s'allunya
del tipus plegat de KOHLER, puix en realitat es de tipus pennat amb

larnines branquials inserides a arnbdos costats d'un raquis central. En els

FIG. 4. - Pleurobranchaea meckeli (Notaspidea), b. branquia.
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Umbraculidae, la branquia arriba a una regia molt anterior al cos i,
segons HOFFMANN (1940), es constituida per dues porcions, una poste
rior que les seves lamines branquials neixen d'una membrana bran

quia I i seria la que posseiria la veritable funcia branquial, i una .altra

anterior on els fulls branquials s'insereixen directament al fons de
I'escotadura paHial. HOFFMANN considera aquesta porcio anterior com

de neoformacio davant de I'excessiu desenrotllament del peu. trnica

ment Tylodina posseeix osfradi entre els Notaspidea (PELSENEER, 1894).
La cavitat pallial falta totalment als altres ordres d'opistobranquis,

Acochlidiacea, Gymnosomata i nudibranquis (Doridacea, Dendrono

tacea, Arminacea, Aeolidacea). En aquests casos l'anus, el gonoporus i
l'orifici renal es troben a la paret lateral del cos, principalment en el

costat dret. Eis primers (Acochlidiacea) manquen fins i tot de branquia,
per la qual cosa la seva respiracio es tegumentaria.

Els Gymnosomata san opistobranquis tambe pelagics que antiga
ment formaven, juntament amb els Thecosomata, la classe de Is Pte

ropodes. Eis Gymnosomata no tenen cavitat pallial, pero conserven una

branquia molt modificada a la regia lateral dreta, al darrera del cor:

l'anomenada branquia lateral que, segons PRUVOT-FoL (1954) seria ho

mologa a la branquia dels Aplysiacea. A Pneumoderma (fig. 5) aquesta
branquia lateral es formada per tres plecs branquials ribetejats. A

part d'aquesta branquia lateral, que per altra banda no es constant

(els Clionidae no la tenen), en alguns casos es presenta una altra for

macio amb missio respiratoria a la regia posterior del cos: es la bran-

bl

PNEUMODERMA-

FIG. 5. - Pneumoderma (Gymnosomata). bl. branquia lateral; bt. branquia termi
nal. (Segons MEISENHEIMER.)
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FIG. 6. - Sponglobranchaea (Gymnosomata). Organitzaci6 general i tall longitudi
nal de la branquia terminal.

a. anus; ar. branquia terminal; b. bulb bucal evaginat; Is. llacunes sangufnies; pa.
parapodes natatoris; p. peu (Segons MEISENHEIMER.)

quia terminal. Aquesta ultima ha d'esser considerada com de neofor
macio. Generalment la branquia terminal es un plec de l'extremitat
posterior del cos a la paret del qual son abundants els espais sanguinis
(Spongiobranchaea) (fig. 6). Els dos tipus d'organs respiratoris poden
apareixer a la vegada en una mateixa especie, com en Pneuma derma,
on la branquia terminal son dues projeccions pinnades que partint de
l'extrem posterior del cos es dirigeixen cap endavant. L'osfradi, quan
existeix (Pneumoderma), es extern i situat justament al davant de
l'anus.

Els nudibranquis no ten en cavitat paHial, ni osfradi ni glandula
hipobranquial, pero la respiracio es porta a terme gracies ales anorne

nades branquies (Doridacea ) 0 a formacions especials que es desenvo

lupen al dors (Dendronotacea, Arrninacea, Aeolidacea), sensiblement de
neoformacio,

La branquia dels Doridacea procedeix de la branquia prirnitiva dels

opistobranquis pero s'ha modificat molt com a resultat de la desapa
ricio de la cavitat pallial. Els rnes prirnitius dels doridacids (Gnathodo
ridacea) posseeixen plomalls branquials simetrics a ambdos costats de
l'anus i son units per un rodet transversal que es anterior a ell. Dins

d'aquests, els Doridoxidae no tenen branquies. En els altres doridacids
es presenten branquies tipiques, plegades, pinnades 0 ramificades, en

posicio dorsal i moltes vegades formant un arc complet al voltant de
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I'anus: branquies circumanals. La branquia dels Anadoridacea es sim

plement contractil mentre que la dels Eudoridacea es pot retraure

totalment dins d'una cavitat branquial iDendrodoris, Glossodoris).
Els Dendronotacea es caracteritzen per les forrnacions desenvolupa

des a expenses de la vora del dors, formacions sernblants a papilles,
protuberancies en forma arborescent, membranes lobulades, estructures

que, encara que en alguns casos no es pugui asseverar histologicament
la seva funcio respiratoria, te veritablement una gran importancia a

l'intercanvi de gasos.
En alguns Arminacea, com per exemple Armina i Pleurophyllidiella,

existeixen unes lamines amb missio respiratoria entre la vora del dors

i el peu, en les quais, principalment les mes posteriors, hi poden pene
trar prolongacions de la glandula digestiva. En altres casos, en el dors

, es presenten papilles, presumiblernent tambe amb missio respiratoria,
intensarnent ramificades en els Hercidae. En els AntiopeJ.lidae tarnbe
existeixen diverticles del fetge dintre de les papilles dorsals.

Finalment, en eIs Aeolidacea es presenten els cerata com a papil
les dorsals generalment reunides en grups i per dins de les quals dis

corren prolongacions de la glandula digestiva que acaben en els cnido

sacs, on s'acumulen els cnidoblasts procedents de la ingestio de cnidaris.

Segons HERDMANN (1890), HECHT (1895) i GRAHAM (1938) l'estructura

histologica dels cerata no difereix gran cosa de la del dors del cos:

tenen un epiteli cilindric i un teixit conjuntiu subjacent on hi ha

nombroses Ilacunes sanguinies, fet 'demostr-at per HECHT mitjancant
injeccio. Encara que no existeixin moltes proves de Ia missio respi
ratoria dels cerata, actualment es tendeix a pensar que al seu nivell

hi ha un major grau d'intereanvi gasos.
En definitiva, i referint-nos als organs respiratoris en el opisto ..

branquis, hem de eoncloure que a part de Ia branquia plegada tipiea
dels grups arnb eavitat pallial mes 0 menys gran, i la branquia dels
Doridacea desenvolupada directarnent a partir d'aqueIla, existeixen,
segons el terme de HOFFMANN, les anomenades branquies adaptatives,
que, com a resultat de la desaparicio de la cavitat pallial, apareixen
com organs de neoforrnacio i no poden, dones, homologar-se amb la

branquia primitiva. Aquestes branquies adaptatives son: la xarxa vas

cular del sostre pallial de Toledonia (Cephalaspidea), les papiHes dor

sals d'alguns Sacoglossa nus, la porcio anterior de Ia branquia d'Um

braculum (Notaspidea ), Ia branquia terminal deIs Gymnosomata, les

formacions dorsals dels Dendronotacea i Arrninacea, les lamines bran

quials d'aquests ultirns i eIs cerata dels Aeolidacea.
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