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A c t i v i t y  a n d  U l t r a s t r u c t u r e  of t h e  Cell R o s e t t e s  of C tenophore s  

Summary. Excretion and hydrostatic regulation of the Ctenophores depend on a particular 
set of special structures: the ciliated cell rosettes of the endodermal gastrovascular system. 

The peculiarity of these cell rosettes lies in a free communication between the mesoglea 
and the lumen of gastrovascular canals, l~apid liquid currents, without ionic discernment, 
are carried through this hole. The direction of these currents is determined by the beating 
of the only flagellar tuft  borne by the upper cellular crown of rosettes : an aqueous flow may 
be seen streaming across rosettes towards mesoglea when a Beros is put  in diluted sea water, 
whereas in concentrated sea water, the flow is streaming from mesoglea to gastrovaseular 
cavity. A contractile diaphragm allows complete closing of the central communication of 
each rosette and can stop any mesogleal-gastrovascular exchange. 

This activity of cell rosettes leads to an adjustment of the whole density of animal to 
that  of external sea water. 

Key words: Ciliated cell rosettes - -  Gastrovascular system - -  Ctenophores - -  Function - -  
Ultrastructure. 

R&um& L'excr6tion et la r6gulation hydrostatique des Ct6naires reposent surun  ensemble 
qui implique un dispositif unique en son genre: les rosettes cili6es du systems gastrovasculaire 
endodermique. 

L'originalit6 de ces rosettes r6side dans l'existenee d 'un puits central inerrant en com- 
munication directs la m6sogl6e avec le contenu intravasculaire. Entre ces deux comparti- 
ments s'6tablissement des courants liquides rapides sans s41ectivit6 ionique dont le sens est 
d6termin6 par le battement de la seule touffe de flagelles issns de la couronne cellulaire 
sup6rieure de la rosette. Lorsqu'une Beroe est plac6e en milieu marin dilu6, on observe au 
niveau des rosettes un passage de liquids en direction de la m6sogl4e, alors qu'en eau de mer 
concentr6e, un courant liquids s'6tablit de la m6sogl6e vers la lumi~re des canaux. L'existence 
d 'un diaphragme contractile susceptible d'obturer complbtement le puits central de chaque 
rosette doit permettre 6vcntuellement d'arr4ter compl~tement ces 4changes. 

Cette activit6 des rosettes conduit g u n  ajnstement de la densit6 globale du corps de 
l'animal par rapport g la densit6 du milieu dans lequel il se trouve. 

I n t r o d u c t i o n  

L~ r6s is tance  des  Ct6nai res  g l ' e au  de  m e t  di lu6e f a t  p lus ieurs  lo is  d6mon t r6e  

depu i s  les p r e m i e r e s  exp6r iences  de  de V ~ r i g n y  (1887). t t y k e s  (1930) c o n s t a t a i t  

une  a u g m e n t a t i o n  du  poids  des Beroe p ropo r t i onne l l e  au  degr6 de  d i lu t ion  du  
mi l i eu  dans  l eque l  elles 6 t~ ien t  plac6es.  I1 en  conc lua i t  que  les Ct6nai res  d o i v e n t  

6 tabl i r ,  p o u r  su rv iv re ,  u n  6qui l ibre  o s m o t i q u e  en t r e  leur  co rps  e t  le mi l i eu  qu i  

les en toure .  P o u r  cela, il s u p p o s a i t  l ' i n t e r v e n t i o n  d ' u n e  pe rm6ab i l i t 6  de  t o u s l e s  
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Fig. 1. Perte de poids A P due au jefine pour trois loVs de Beroe ovata (en pointill~, perte de 
poids th~orique de 20% en 24 heures) 

~pith41iums, y compris de la surface de l 'appareil gastro-vasculaire. Un peu plus 
tard, Zirpolo (1943) analysait le eomportement de diff6rents Ct~naires (Hormi- 
phora plumosa, Callianira bialata, Lampetia pancerina, Beroe ovata) plac6s dans 
divers m~langes d'eau marine et d 'eau douce ; il enregistrait une grande r4sis~ance 
des genres JLampetia et Beroe ~ l 'eau de mer fortement dilu6c, ~ condition toutefois 
que cette dilution survienne progressivement. En outre, il observait chez quelques 
Beroe plac~es dans de ]'eau de mer dilu6e par 1/5 ou ]/a d 'eau douce, rappar i t ion 
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Fig. 2. Variations compar@s du poids ~ la suite du jefine (1100 mosm) et de la r6gulation 
hydrostatique (960 et 1240 mosm) ehez une Beroe de 100 g 

de larges vacuoles dans le (<tissu g61atineux ~>, celles-ci se r6sorbant en 24 heures 
lorsqu'on transfbre les anhnaux dans un milieu <(neuf~>, dilu6 dans ]es mgmes 
proportions. La correspondance entre le grand @veloppement du syst~me gastro- 
vasculaire endodermique du genre Beroe, et les possibflit6s d 'adaptat ion plus 
importantes et plus rapides aux milieux dflu6s de celui-ci par rapport  aux genres 
Hormiphora et Callianira, conduit g supposer que l 'endoderme renferme les 
systgmes responsables de l 'euryhalinit6 des Ct6naires. 

L'6pith61ium endodermique limitant la lumi~re des canaux et des diverticu]es 
du systbme gastro-vasculaire rev~t diff6rents aspects selon sa position. Ainsi, 
sur nne coupe transversale de canal m6ridien, les parois les plus proches de 
l 'ectoderme externe apparaissent constitn6es de cellnles digestives hautes, trbs 
vacuolis6es et group6es en un 6pith61ium cylindrique pluristratifi6. An sein du 
m4me canal, la paroi diam6tralement oppos6e est form6e d'un tissu unistratifi6 
dont les 616ments cellulaires sont tr6s aplatis, et parmi lesque]s se localisent en 
grand hombre ce que l'on a d6sign6 sons le terme de rosettes cili6es. Ces struc- 
tures particuli6res, souvent d6crites par les anciens auteurs (Wagener, 1866; 
Chun, 1880; Hertwig, 1880; Krumbach, 1925) sont constitu6es par un nombre 
constant de cellules r6parties en deux couronnes superpos6es de huit cellules 
flagell6es chaeune: l 'une situ6e dans le plan de l'6pith6lium endodermique, l 'autre 
faisant saillie ~ l'int~rieur de la m6sogl6e (fig. 3--4). Les flagelles issus de ees 
deux eouronnes cellulaires se rassemblent en deux flammes vibratiles oppos6es, 
l 'une ba t t an t  dans la lumi~re du canal, l 'autre dans la m6sogl@. 

L'interposition de ces rosettes eili6es entre le mi]ieu int6rieur (m6sogl6e) et 
le contenu gastro-vasculaire a suscit6 plusieurs interpretations fonctionnelles. 
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Fig. 3. Coupe longitudinale de rosette cili6e de Beroe ovata (1 100 mosm). G X 5250. C lumibre 
du canal;/1.m, flagelles intram~sogI6ens;/1.v, flagelles intravasculaires; M m6sogl6e; 

c.i. couronne inf6rieure; c.s. couronne sup6rieure 
Fig. 4. Coupe transversale d 'un canal endodermique de Beroe ovata. G × 500. ep 6pith41ium 

pavimenteux; ed 6pith61ium digestif; C lumibre du canal; M m4sogl6e; R rosette cili6e 
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D~s 1866, Wagene r  6tabl issai t  un  lien ent re  l ' ex is tence  de roset tes  cili4es chez 
Beroe ovata et la possibil i t6 qu ' on t  ces an imaux  de changer  r a p ide me n t  le vo lume 
de leur corps. Chun (1880) leur a t t r i b u a i t  un  r61e dans  la conduct ion  du l iquide 
nourr ic ier  vers  les 616ments cellu]aires de la m@soglSe (muscles, cellules m@sen- 
chymateuses  et  nerveuses).  I1 a d m e t t a i t  cependan t  comme concevable  l ' in ter-  
p r6 ta t ion  de Wagener ,  au moins chez ]es B6roid~s off le syst~me canal iculaire  
d@veloppe un  g rand  hombre  de diver t icules  en cul-de-sac. Selon H y m a n  (1940) 
<<la fonct ion de ces roset tes  est  inconnue,  mais  elles sont  p roba b l e me n t  excr4trices 
ou j ouent  un  r51e de r@gulatenr du contenu fluide du col]enchyme ~). Cette derni~re 
interpr@tation a 6t@ reprise plus r@cemment pa r  H a d z i  (1955, 1957) qui consid~re 
les roset tes  cili6es comme des proton@phridies modifides pa r  suite de leur fusion 
avec le syst~me gast rovascula i re .  L 'hypo th~se  d 'une  origine proton@phridienne 
des roset tes  cili4es est  en effet conforme aux  donn@s embryo]ogiques  qui  r6v~lent 
l ' ex is tence  d ' u n  mSsoderme vra i  chez les Ct@naires (Metchnikoff,  1885 ; l~everberi ,  
1966). Para] l~lement  ~ cet te  fusion, la fonct ion excr4tr ice p r imai re  de ces organes 
au ra i t  d@vi6 vers  une fonct ion hyd ros t a t i que  dynamique ,  cn assuran t  une ab- 
sorp t ion  ou un  re je t  d ' e au  pa r  la m6sogl@, ce qui  p e r m e t t r a i t  des changements  
rapides  de vo]ume du corps. 

Cependant  ces diverses  in te rprS ta t ions  res ten t  du  domaine  des hypotheses ,  
et  aucune preuve  du  r61e jou~ pa r  les roset tes  eili@s n ' a  j amais  6t6 fonrnie,  
que ce soi t  dans  la nu t r i t ion ,  l 'excr@tion ou la rSgulat ion hydros t a t ique .  Aussi  
avons  nous pens6 qne l ' obse rva t ion  in vivo des roset tes  cili6es placSes dans  des 
mi l ieux de pressions osmot iques  diff~rentes men6e con jo in tement  £ leur @tude 
u l t ras t ruc tura le ,  p o u r r a i t  appor t e r  une r6ponse sur lenr fonct ion et  la fagon 
don t  celle-ci se r~alise. 

~Iat~riel et m~thodes 

Nos observations ont port@ sur deux genres de Ct~naires p~lagiques p@h4s dans la baie 
de Villefranche-sur-mer (Station Zoologique de la Facult~ des Sciences de Paris): Beroe ovata 
(Chamisso et Eysenhardt) et Eucharis multicornis (Eschscholtz). Les animaux sont conserves 
dans des cristallisoirs de 4 litres remplis d'eau de mer renouvel@ environ tousles deux jours, 
et maintenus ~ la temp@rature constante de 14 ° C. 

Au cours de nos exp6riences, nous avons utilis~ des milieux de pressions osmotiques 
croissantes (850, 960, 1240, 1360 mosm) dont les valeurs sont situges de part et d'autre 
de celle de l'eau de mer (1100 mosm). Ces milieux sont obtenus soit par dilution de l 'eau 
de mer avec de l'eau distill@, soit par adjonction de NaC1 on concentration par 4vaporation. 
Pour chaque pression osmotique 6tudi@e chez Beroe ovata, des pr~lgvements de tissu endo- 
dermique ont 6t@ effectu6s au niveau des canaux m@ridiens. Les pi~ces sont fix~es dans le 
glutarald6hyde ~ 3 % tamponn6 au cacodylate de sodium, puis post-fix@s & l'acide osmique 
£ 1%, tamponn~ de la m~me manigre. Les solutions de fixation et de lavage ont @t@ ajust@es 

l'aide de NaC1 de fagon ~ maintenir une osmolarit@ identique £ celle de l'eau de mer ayant 
servi & chaque experience. Inclusion dans l'Epon. Les coupes s6ri4es ob~enues sont contrast@es 
par l'ac6tate d'nranyle et le citrate de plomb selon I~eynolds (1963). Leur observation a gtg 
men6e sur microscopes 6]ectroniques Hitachi ItU-11C et Philips EM 300. 

Observations 
Activitd du syst~me gastrovaseulaire et des rosettes 

Le syst~me gas t rovasculah 'e  endodermique  des Ct~naires communique  avee 
l ' ex tdr ieur  pa r  l ' in te rm6dia i re  de la bouche,  du  p h a r y n x  et  de l ' e s tomac  (entree) 
et  pa r  deux  pores excr~teurs (sortie) localis4s de p a r t  et  d ' a u t r e  du s ta tocys te .  Bien 
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qu'il soit 6galement le si~ge des activit6s digestives (absorption intraeellulaire) 
et reproductrice (gam6togengse), nous ne consid~rerons iei le systgme gastrovascu- 
laire que comme structure pouvant  intervenir dans les ph6nomgnes d'excr6tion 
et de r6gulation hydrostatique. 

1. Les eanaux et ]es pores excr~teurs 

Notre 6tude a ~t6 effeetu6e sur Beroe ovata qui, outre un syst~me vaseulaire 
tr~s d6velopp6, offre l 'avantage d'6tre plus abondant et plus r6sistant aux mani- 
pulations que tout autre Ct6naire. 

a) Au  cours de l'excrdtion. Chez une Beroe plac6e dans des conditions physio- 
logiques normales, nous avons constat6 sur le vivant,  l 'ouverture p~riodique des 
pores excr6teurs. Celle-ci survient ~ la suite d'une ~16vation de pression ~ l'int6rieur 
du syst~me gastrovasculaire. En effet, apr~s dilatation progressive de l 'ensemble 
des diverticules et des canaux endodermiqnes, les canaux excr6teurs se gonflent 

leur tour, repoussant les pores excrdteurs qui font Mors hernie au-dessus de 
l 'ectoderme du pSle aboral sous la forme de deux petits mamelons. Finalement 
les pores excr6teurs s 'ouvrent, laissant jafllir pendant  5 ~ 10 minutes, un riot 
de liquide et de mucus tr~s fluide qui diffuse rapidement dans le milieu ambiant.  
Lorsque les eanaux ont repris leur diamgtre normal, les pores exer6teurs diminuent 
de taille, s 'obturent et disparaissent eomplgtement, devenant difficilement 
dgcelables & la loupe. Chaque animal poss~de son propre rythme, ind@endant 
de sa taille, et dont la pgriode s@arant  deux ouvertures successives se situe 
entre 1 et 2 heures environ. 

Une 616vation de pression ~ l'int6rieur du systgme endodermique d'une Beroe 
peut 6ti'e provoqu6e artifieiellement en injeetant direetement de l 'eau de met  dans 
les eanaux m6ridiens. A ehaque lois, il s'ensuit une ouverture des pores exer6teurs 
qui rStablit une pression intravasculaire normale. L 'ouverture des pores exer6teurs 
apparalt  done comme un ph6nom~ne m6canique, refl~tant une aetivit6 plus on 
moins grande du systgme gastrovaseulaire. 

Mais eette activit6 n 'est  pas sans rapport  avee la r6gulation du milieu int6rieur 
mdsogl6en. En effet, si l 'on injeete 10 ml d 'eau de mer eolorde par de l '6rythrosine 

0,01 g/l dans la m6sogl~e d'une Beroe, le liquide inject6 diffuse mal et reste 
localis6 en un point d'oed~me color6 soulevant l 'eetoderme ~ la fagon d'une 
eloque. La r6sorbtion de eelle-ci va s'effectuer eorrelativement au gonflement 
des eanaux du systgme gastrovaseulaire qui se teintent rapidement en rouge. 
Cette dilatation apparal t  d 'abord au niveau des diverticules endodermiques 
proehes du point d'injection, puis s'gtend en direction du p61e aboral jusqu'au 
earrefour stomaeal des huit eanaux radiaires. Au bout d'une dizaine de minutes, 
les pores excr6teurs s 'ouvrent lib6rant le eontenu color6 du syst~me eanalieulaire. 
Puis le proeessus reeommence, eonduisant ~ une 6monction routes les 10 minutes 
environ, jusqu'~ ce que l'cedSme soit eomplgtement rgsorb6. Le rythme normal 
d'excr6tion reprend alors, avec une pdriodicit6 moyenne de 65 minutes. I1 est 

noter qu'aueune sortie de liquide eolorg n 'a  pu 6tre observd au niveau de la 
bouehe, du pharynx ou de l 'ectoderme externe pendant tout  le temps de l'exp6ri- 
mentation. La rapidit6 de la r@onse obtenue (gonflement et coloration des 
eanaux) ainsi que l'aee616ration du rythme d'ouverture des pores excr6teurs 
indiquent un passage rapide du liquide inject6 de la m6soglge vers la lumigre 
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des eanaux, ~ travers l'@ith41ium endodermique. De plus, elles soulignent 
l'effieaeit6 de l'activit6 excr6trice de l'endoderme. Une telle vitesse d'61imination 
semble aller de pair avec l'existenee au niveau de l'endoderme, d'une communi- 
cation direete entre la m~sogl~e et la cavit6 gastrovasculaire, par le biais des 
rosettes eili6es. 

b) A u  cours de la rdgulation hydrostatique. Lorsqu'on place des Beroe ovata 
duns de l'eau de mer coneentr6e (1240 ou 1360mosm), elles flottent d'abord 
& la surface de l'eau, ineapables de s'enfoneer malgr4 une grande aetivit6 de 
leurs palettes natatoires. Au bout de quelques heures, les animaux reprennent 
un comportement normal. Si des Beroe sont mises duns de l'eau de met dilu6e 
(850 ou 960 mosm), elles tombent au fond du cristallisoir qni les eontient, malgrg 
un battement intense de leurs palettes natatoires. Au bout de plusieurs heures, 
leur comportement redevient tout & fair normal, les Beroe nageant &tous les 
niveaux du bae d'6levage. 

Un ph~nom~ne de r4gulation hydrostatique a done fieu permettant aux 
animaux d'ajuster leur densit4 par rapport £ celle du milieu ambiant. 

Afin de d6terminer comment s'op~re eette r6gulation, nous avons repris les 
exp6rienees de Hykes (1930) sur des Beroe ovata plae6es duns des milieux dilu6s 
ou eoneentr6s. Chaque exp6rience a dur~ 7 heures; pour ehaque pes6e et mesure 
de volume, les animaux soigneusement 6gouttds sont plaegs duns une 6prouvette 
renfermant 200 ml du milieu dont les animaux sont issus; les r6sultats, obtenus 
par les diff6rences pondgrales et volum6triques entre l'6prouvette sans les animaux 
et l '@rouvette avee les animaux, sont donn6s duns le Tableau 1. On eonstate 

Tableau 1. Variation du poids et du volume du corps de Beroe ovata au cours de la r6gulation 
hydrostatique 

N ° Milieu Densit4 Poids Volume Densit~ 
d'exp, d'exp, du milieu des A x des A x des A x 

(mosm) (g) (ml) 

I 1100 1,024 62,730 61 1,028 
960 1,021 65,870 64,5 1,021 
850 1,018 69,175 67,9 1,018 

I[ 1100 1,024 70,980 69 1,028 
960 1,021 78,025 76,3 1,022 
850 1,018 80,400 79 1,018 

III  1100 1,024 59,780 58,4 1,023 
960 1,021 67,945 66,5 1,021 
850 1,018 79,740 78,3 1,018 

IV 1100 1,024 29,165 28,4 1,026 
1240 1,035 25,390 24,5 1,036 
1360 

V 1100 1,025 28,200 27,4 1,029 
1240 1,034 21,725 21 1,034 
1360 

VI 1100 1,025 34,745 33,8 1,028 
1240 1,033 27,475 26,5 1,036 
1360 1,039 17,510 16,8 1,042 
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que dans l'ensemble, les Beroe maintiennent leur densit~ 16g~rement au-dessus 
de celle dn milieu off elles se trouvent et que cet ajustement de densit~ s'effeetuc 
par variation du poids et du volume du corps. Mais dans l'interpr6tation des 
r~sultats, il faut tenir compte de la perte de poids consScutive au jefine auquel 
sont soumises les Beroe pendant toute la durSe de l'exp~rimentation (7 heures). 
Cette perte de poids, mesur~e sur des animaux t6moins maintenus en eau de mer 
normale (1100 mosm) s'61~ve £ 20% par 24 heures, soit 5,8% en 7 heures (fig. 1). 
On remarque alors que pour un m6me poids initial de Beroe (100 g) plac@s dans 
des milieux d'osmolarit6 accrue ou diminu@ de la m6me valeur par rapport 

l'osmolarit~ normale de l'eau de met (e'est £ dire 1100 =~ 140 mosm), la perte 
de poids des animaux en milieu coneentr~ ou son augmentation en milieu dilu~ 
s'~cartent sensiblement de la m6me valeur (~-15,3 g e t  --13,2 g) de part et 
d'autre de la droite repr6sentant la perte de poids due au jefine (--5,8 g, fig. 2). 

Au eours de eette rSgulation hydrostatique, l'aetivit6 des eanaux gastro- 
vaseulaires et des pores exer~teurs est modifi6e. En milieu eoncentrS, ]e rythme 
des 6monctions ne varie pas ou s'aec~l~re l~g~rement par rapport au rythme 
eonstat~ sur le m6me animal en eau de mer normale. Les remous de diffusion 
cr~s  dans le milieu ambiant par le rejet de liquide par les pores excr6teurs 
r~v~lent que celui-ei a une densit~ beaueoup plus faible que celle de l'eau de met 
eoneentr@ oh l'animal est plac6. Puis la densit6 du liquide rejet5 augmente 
progressivement jusqu'~ ce qu'elle atteigne, au bout de 3 ~ 4 excr6tions sueces- 
sives, la m6me valeur que celle du milieu environnant. 

En cau de mer dilu6e, le rythme d'ouverture des pores cxcr6teurs sc ralentit 
nettement avant de reprendre une p~riodicit~ identique ~ celle qu'il avait avant 
la dilution. Si on injecte de l'eau de mer color6e par de l'~rythrosine dans la 
m6sogl@ d'une Beroe ovata plae@ dans de telles conditions, le point d'ced~me 
er6~ reste tr~s localis6, et l'on observe aueune coloration des canaux endodermi- 
ques et aueun rejet de liquide color6 par les pores exer~teurs. 

Finalement, tout se passe comme si l'activit~ du syst~me gastrovasculaire 
~tait ralentie ou bloqu@ en milieu dil@, alors qu'un milieu eoncentr~ la ferait 
cro~tre. 

2. Les rosettes eili@s 

L'exer6tion et la r6gulation hydrostatique provoquant des modifications ana- 
logues au niveau des eanaux endodermiques et des pores cxcr~teurs, Fintervention 
d'un m@anisme unique peut 6tre envisag6. Les rosettes cili@s, loealis~es au 
niveau du syst~me gastrovasculaire pourraient en 6tre les structures responsables. 
Comment fonetionnent-elles ? 

Pour les observer in vivo au microscope, sans perturber de fagon trop profonde 
l'int~grit~ du compartiment interne (mSsogl6e) nous avons utflis5 les auricules 
d'Eueharis multicornis. De forme tr~s allongSe, leur ablation ne cr~e en effet 
qu'une faible surface de section off la mSsogl~e est en contact direct avee l'eau 
de mer. Chaque aurieule est parcouru d'un fin canal endodermique p~riph~rique 
riehe en rosettes cili~es. 

En eau de mer normale (1100 mosm), l'aetivit6 des flagclles de chaque eouronne 
est diff~rente: ceux tourn6s vers la m~sogl@ (flagellcs intramSsogl~ens) sont 
animus de lents mouvcments h61ico'daux asynehrones, alors que ceux orient,s 
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vers la lumi~re du canal (touffe intravasculaire) ne bat tent  pus et restent group,s 
en une touffe dress~c perpendieulairement ~ la paroi du canal. 

La substitution d'eau de met  plus concentrge (1240 mosm) au milieu pre- 
cedent provoque la mise en mouvement  progressive de ]a touffe intravasculaire. 
Lorsque celle-ci at teint  son activit6 maximale, ses flagelles se couchent, s 'orientent 
presque parallglement £ la paroi du canal et semblent anim6s de mouvements 
rotatoires synchrones. Peu ~ peu le diam~tre du canal endodermique augmente. 
Parfois, un 516ment intram6sogl6en (cellnle m6senchymateuse ?) vient buter contre 
les flagelles intram4soglgens d'une rosette. Ceux-ci sont alors fortement eom- 
prim6s par suite de la pression exerc6e sur eux par cette eellule qni semble solli- 
cit6e - -  quoique suns suec~s - -  /~ traverser le puits central de la rosette. Les 
tr6pidations qui animent eet 616ment cel]ulaire, les fl6chissements plus ou moins 
prononc~s des flagelles intram4sogl6ens, ainsi que ]e gonflement cons4cutif du 
canal vasculaire indiquent l'existence d 'un courant liquide dirig~ de l'intgrieur 
de la m6sogl6e vers la lumi~re canalicnlaire et passant par le puits central de 
la rosette. 

Si on modifie alors la concentration du milieu externe en remplagant l 'eau 
de mer concentr6e par de l 'eau de met  dilute (960 mosm), l 'abaissement de la 
concentration ionique du milieu entraine duns un premier temps la cessation 
de route activit6 flagellaire au niveau des rosettes. Duns le eas exceptionnel 
oh une cellule m6senchymateuse venait  s 'appuyer sur les flagelles intram~soglSens, 
on volt  ces derniers pr6cedemment eomprim~s, s'allonger de plus en plus, repous- 
sant la cellule qui reste cependant £ proximit6. La correspondance entre l'in- 
activit4 flagellaire des rosettes et le ralentissement (ou l'arr6t) du courant liquide 
passant par le puits central de celles-ci souligne donc le r6le jou6 par les flagelles 
dans la r6gulation hydrique de l 'animal. Dans un second temps, le mouvement  
flagellaire des rosettes reprend, conduisant ~ une intense activit6 de la touffe 
intravasculaire. Les flagelles qui la composent restent maintenant  dresses per- 
pendiculairement ~ l'6pith4lium endodermique et paraissent anim6s d'ondu]ations 
spirales synchrones, dirig4es de la base des flagelles vers leur extr6,mit6. Even- 
tuellement, l 'gl~ment cellu]aire rest~ pros des Ilagelles intram4sogl6ens s'en ~loigne, 
comme entrain~ par un courant d 'eau dirig~ vers la profondeur de la m4sogl6e. 
Par  ailleurs, le diam~tre du canal endodermique se rSduit consid6rablement. 
Le d6placement de la cellule m4senchymateuse en direction de la mgsogl4e, 
ainsi que la r6duction marqu6e de la lumiSre du canal vasculaire t6moignent 
de l'existence, ~ travers le puits central de la rosette, d 'un eourant liquide dirig6 
cette fois-ci de la lnmi5re canaliculaire vers la m6sogl~e. 

Enfin, les dfff5rentes observations que nous avons pu mener sur des tissus 
in vivo nous ont montr6 l 'ind6pendance des rosettes vis-£-vis les unes des autres. 
Ce sont les rosettes les plus porches de la section de l'auricule (c'est ~ dire les 
plus rapidement atteintes par les variations du milieu ambiant,  duns les condi- 
tions de l 'observation) qni r6pondent d 'abord £ ces modifications; la r~ponse 
enregistr6e snr les premieres rosettes gagne ensuite de proche en proche l 'extr6mit6 
ferrule de l'auricule. Cette progression correspond suns doute ~ l 'avanc6e du 
front de concentration ionique diff6rent duns le canal endodermique. 

II faut souligner iei que route notre expgrimentation a 4tg conduite suns 
tenir compte de la composition ionique des diffSrents milieux, en particulier 
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lors de l 'apport  de NaC1 dans les milieux concentrds. Mais aucune diffgrence 
notable dans les rgsultats n 'a  6t6 observ6e entre ceux obtenus g l 'aide de milieux 
concentr6s par  ~vaporation (donc respectant les proportions, sinon les concentra- 
tions des diff6rents constituants de l 'eau de met) et eeux obtenus dans des milieux 
concentr~s par apport  de chlorure de sodium g de l 'eau de met  normale (et ne 
respectant alors ni les proportions ni les concentrations ioniques). L'aetion spgcifi- 
que de terrains ions (cations monovalents en particulicr) sur l 'activit6 flagellaire 
ne dolt ecpendant pas gtre n~glig6e (Fawcett, 1961) et reste une explication 
possible de la modification des bat tements  des flagelles de la touffe intravasculaire 
ainsi que des mouvcments liquides observgs, consgcutifs aux changements de 
concentration du milieu. 

En r6sum6, l'excrdtion ct la rdgulation hydrostatique des Ct6naires song 
assur6es par les mgmes structures ponetuant  l 'ensemble du systgme gastrovascn- 
laire: les rosettes cilides. Celles-ei rgglent ees fonctions en provoquant  soit le 
rejet d 'un fluide intram6soglgen vers l'ext6rieur, soit l 'absorption du liquide 
intravaseulaire en direction de la m6sogl~e; ees gchanges liquides s'effcctuent 

gravers le puits central de chacune des rosettes cilides. 

Etude ultrastrueturale des rosettes eilides et de leur /onctionnement 

L'originalit6 de fonctionnemcnt de ces rosettes nous a conduit ~ rechercher 
au niveau ultrastructural des dispositifs cytologiques particuliers ou des modi- 
fications caractgristiques en rapport  avec les changements de concentration du 
milieu extgrieur. 

1. Ultrastructure 

Les observations effectu6es g l 'aide dn microscope 6lectroniqne pr~cisent les 
descriptions ant6rieures faites en microscopic photonique. Les 16 ecllules cons- 
t i tnant  chaque rosette reverent des aspects diff~rents selon leur position. En 
coupe transversale (fig. 3), les cellules de la couronne supdrieure dispos~e contre 
la lumigre du canal, ont un aspect aplati  ct prolongent le plan de l'6pith61ium 
endodermique, alors que celles de la eouronnc infdrieure song piriformes et font 
saillie dans la m6sogl6e. La condensation des mierofibrilles m6soglgennes qui sonlig- 
nent l 'endoderme g la fa~on d'une membrane basale s ' interrompt au niveau du 
puits eentrM. Ceci correspond vraisemblablement g la fluidifieation de la m6sogl6e, 
d6j~ signal6e en microscopic photonique. 

Chaque cellule de la rosette renferme un noyau homogSne volumineux, souvent 
lob6, et ponctu6 d 'nn peti t  nucldole trgs dense anx ~lectrons. Au voisinage de 
ehaque appareil nucldaire se rassemblent quelques mitochondries ~ crgtes tubu- 
laires faiblement d4velopp6es. Quelqnes corps multivgsiculaires et des micro- 
tubules localisds entre les corps basaux des llagelles complgtcnt l '6qnipement 
cytoplasmique commun ~ routes ces eellules. 

Contrairement g ce que l 'on observe habituellement entre los autres eellules 
de l 'endoderme, les interdigitations membranaires sont assez pen d6velopp6es. 
La coh6sion des cellules entre elles est assur6e par une densification interne 
importante des membranes plasmatiques en regard. Ce dispositif est renforcg 
par quelques structures analogues anx desmosomes modifies de Farquhar et Palade 
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(1965). A l e u r  niveau, l 'espace intercellulaire devient constant (200 A) et peut 
renfermer un matSriel homog~ne dense dispos@ scion une ]igne re@diane. 

Des coupes horizontales passant au niveau de la eouronne supSrieure seule- 
merit (fig. 5) montrent  que le cceur de la rosette est oceup6 par les prolongements 
centraux des cel]ules de cette eouronne. Ces prolongements sont 6troitement 
accol@s et constituent un vSritable diaphragme analogue g celui d 'un objeetif 
photographique. Bien que ce dispositif soit susceptible d 'obturer  totalement le 
puits central de la rosette (fig. 5), il peut  aussi se rel~cher, met tan t  alors la 
mSsoglSe en contact direct avec le liquide circulant g l'intSrieur des canaux 
(fig. 3). La p4riphSrie de cette zone iridienne centrale est sou]ignge par la prSsenee 
de fins filaments de 50 ~ 100 A de diam~tre, plus ou moins group4s, et qui gros- 
si~rement dessinent d'une ce]lule ~ l 'autre un faisceau concentrique au centre 
de la rosette (fig. 6). Cependant la disposition de ces areas fibrillaires intra- 
cellulaires n 'est  pas constante. Ainsi, une disposition plus ordonnSe des filaments 
s 'observe dans ]es cellules dont la sinuosit4 des membranes plasmatiques reflbte 
un 4tat de tension plus prononc4 au niveau de ces amas fibrillaires. 

Les nombreux flagelles portSs par cette couronne sont insSrSs rSguli~rement 
sur la surface cellulaire ]imitant le canal endodermique. Ils sont portSs par un 
corpuscule basal flanqu4 d 'un peti t  pied basal toujours orient4 vers le centre 
de ]a rosette (fig. 3--5). A ]'intSrieur du cytoplasme, ehaque corps basal est 
prolong4 par  des racines finement fibrillaires (rl) entre lesquels le rSticulum 
endoplasmique se dSveloppe eonsidSrablement, rSalisant un vSritable rSseau de 
canalicules qui enserre chacune des structures radiculaires (fig. 8). 

D'autres  coupes passant au niveau de la eouronne infSrieure montrent  que 
]es flagelles intramSsoglSens, beaucoup moins nombreux mais deux fois plus longs, 
s ' implantent  de fa~on d@sordonnSe sur les eellules qui la constituent. Le corpuscule 
basal de ces flagelles ne semb]e pas poss4der de pied latSral, mais porte en plus 
d'une structure radiculaire r 1 identique aux prScSdentes et associSes elles aussi 

du rdticulum, une deuxibme racine fibrillaire r~ de plus grande taflle, disposSe 
perpendiculairement g la premiere et prSsentant des nceuds de condensation 
espacSs de 445 A. Aucun dSveloppement partieulier du rSticulum endoplasmique 
n 'a  pu ~tre remarqu4 autour de ce deuxi~me type de racine. 

2. Les effets du changement du milieu extSrieur 

a) Sur  les cellules de la rosette. Les pr@parations r@alisSes £ partir  d 'animaux 
ayant  sSjournSs 1 h 30 dans des milieux d'osmolarit4 infSrieure ou sup@rieure 

] 100 mosm (eau de met  normale) rSv~lent dans t o u s l e s  cas une dilatation 
importante  du rSticu]um endop]asmique des eellules. Cette dilatation, visible au 
niveau de l 'ensemble des cellules constituant les 4pith@Hums ectodermiques et 
endodermiques, est particuligrement accusSe dans les cellules des rosettes. Ainsi 
elle peut conduire g des images caractSristiques oh une partie du cytoplasme 
paralt  isol4e au centre de chaeune des cellules (fig. 9). Les racines fibrillaircs r 1 
des flagelles hSrissent la pSriphSrie de ees i]Sts cytoplasmiques, met tant  en 
4vidence la disposition usuelle en manchon du rSticulum endoplasmique autour 
de ees racines. 

b) Sur  les ((membranes basales ~>. Sur ]es mSmes coupes, ]a microscopic 41ectroni- 
que montre une 4volution de la substance mgsoglSenne sous la forme d'une 
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Fig. 5. Rosette cili4e de Beroe ovata (1240mosm). Coupe semihorizontale passant par le 
diaphragme central enti~rement ferm6. G × 7 450. dc diaphragme central; / filaments; 

/1.v. touffe de flagelles intravasculaires; M m~sogl6e 

Fig. 6. Rosette cili~e de Beroe ovata (1240 mosm). D~tail des filaments eoncentriques de la 
couronne cellulaire sup~rienre. G × 16250. dc diaphragme central; / filaments 

Fig. 7. Rosette cili4e de Beroe ovata (1240 mosm). Pont  cytoplasmique entre deux eellules 
de la couronne inf4rieure. G × 28 800 



Fig. 8. Coupe longitudinale de rosette cili6e de Beroe ovata (1100 mosm). Racines des flagelles 
intravasculaires et  intram6sogl@ens. G x 15700. c,i. couronne inf@rieure; c.s. couronne 

sup6rieure; ft.,re, flagelles intram6sogl6ens;/1.v, flagelles intravasculaires 

Fig. 9. Coupe horizon tale de rosetSe cili@e de Beroe ovata (1240 mosm). Dilatat ion du r6ti- 
culum autour  des racines flagellaires r 1. G x 9550. c.i. couronne inf6rieure; c.s. couronne 

sup6rieure; M m6sogl6e; m mitochondrie;  N noyau 
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Fig. 10. Coupe longitudinale de rosette eili6e de Bsroe ovata (960 mosm). Pr6sence de ferritine 
£ l'int6rieur de la m6sogl6e. G × 5400. C lumi6re du canal; c.i. couronne inf6rieure; c.s. eou- 
ronne sup6rieure; ]l.m. flagelles intram6sogl6ens; fl.v. flagelles intravaseulaires; M m6sogl6e; 

Fe ~erritine 

densif icat ion aux  61ectrons. Celle-ci r~sulte d ' une  augmen ta t i on  par t icu l i~rement  
ne t te  du matSriel  f ibri l laire de la  m~sogl~e, t ou t  sp~cialement  au n iveau  des 
<~membranes basales~> qui  sous- tendent  les ~pith~lium ou en touren t  les cellules 
musculaires.  Une r~action analogue du  microenv i ronnement  cellulaire a y a n t  6t6 
observ~ au cours de la r~g6n6ration de ces m~mes an imaux  (J.  M. Franc ,  1970), 
ou au cours de processus ident iques  chez des Cnidaires (S. Franc ,  1970) et  des 
Spongiaires  (Y. Thiney,  en prepara t ion) ,  cet 5paississement  des <~membranes 
basales ~ nous para~t refl6ter un  changement  dans  ]a composi t ion du  milieu interne.  

c) S u r  le trans]ert de substances vers la mdsoglge. A l 'a ide  d 'une  fine canule,  
nous avons  inject~ darts l ' e s tomac  de plusieurs  an imaux  1 ml  d 'une  solut ion 
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commerciale pure de ferritine 1. Les pulsations rythmiques de l 'estomac font 
progresser la ferritine duns les canaux m6ridiens qni se colorent en brun. Deux 

trois heures aprgs l'injection, des fragments d'endoderme song prdlevds et fixes 
pour la microscopic 61eetronique. Quelque soit la concentration du milieu d'exp6- 
rience, l 'observation ultrastrueturale nous a toujours a fair retrouver une partie 
de la ferritine dans les vacuoles de t 'endoderme digestif. Celni-ci prgsente notam- 
ment  des figures de phagocytose analogues ~ celles d~erites par Slautterback 
(1967) dans les eellules digestives de Hydra. Par  eontre, nous n 'avons jamais 
trouv6 de ferritine ~ l'int6rieur des eellules constituant les rosettes cili6es. Dans 
le cas pr6cis de Beroe plac6es en milieu hypotonique (960 mosm), de petits amas 
de ferritine ont ~t6 retrouv6s dans la mgsogl@ au voisinage imm6diat des rosettes 
(fig. 10) et pros du p61e basal des cellules digestives. Aueune trace de ferritine 
intram~sogl6enne n 'a  pu gtre d6cel6 chez les animaux ayant  sgjourn6s en eau 
de mer eoncentr@ (1240 mosm). Cette constatation nous indiqne qu'en milieu 
de densit6 plus faible que eelle de l 'eau de mer, une entr@ de liquide de la eavit6 
gastrovasculaire vers la m~sogl6e, vraisemblablement par l'orifiee central des 
rosettes endodermiques, a lieu, sans ph~nomgne de filtration. 

Discussion 

L'apt i tude de Beroe ovata ~ retrouver un comportement normal au sein d 'un 
milieu de densit6 diff6rente de celle du milieu habituel, suppose l'existence d'une 
r~gulation du poids sp@ifique du corps de l 'animal, c'est ~ dire d'une r~gulation 
hydrostatique. Cette rSgulation pourrait  th6oriquement se faire par les m@a- 
nismes simples de r~tention ou de d@14tion d'eau du syst~me gastrovaseulaire. 
Certaines de nos observations vont  £ l 'encontre de cette possibilit4 th6orique. 

Par  ailleurs, les t ravaux effectu6s sur des Cnidaires, groupe phylogdn6tique- 
ment  voisin des Ct4naires mais ne possSdant aucune structure analogue "£ celle 
des rosettes cili@s, met tent  en 6vidence des mouvements ioniques importants  
entre le milieu ext4rieur et l 'animal. Chez la m6duse d'eau douce Craspedacusta 
sowberyi, Fleming et Itazelwood (1967) constatent une accumulation des ions Na + 
et K + au niveau de la m6sogl@ parall~lement ~ l'~]~vation de la concentration 
ionique du milieu envh'onnant, de telle fapon que la pression osmotique du flnide 
tissulaire lui soit toujours sup6rieure. D'autre  part,  Hazelwood et coll. (1970) 
supposent que ]a r~gulation ionique et volum6trique du corps de cette m6duse 
se r6alise par rcjet ~ gravers la paroi gastrovasculaire d 'une solution hypcr- 
tonique en Na + par rapport  /~ la concentration globule en sodium de ]'animal. 
Chapman (1960) eonsid~re que chez les Cnidaires marius p~lagiques, les ph6no- 
m~nes d 'a justement  de leur densit~ se rgalisent couramment par variation des 
proportions des diff6rents ions de la m6sogl@ (chlorures et sulfates essentiellement) 
sans que ees @hanges n 'entrainent  de modification osmotique globale du fluide 
m~sogl~en. Mackay (1969) constate, en mesurant au moyen d'isotopes radioactifs 
la r~gulation des 6changes des ions sulfates chez plusieurs genres de m6duses 
marines (plac6es duns des milieux de concentrations diff6rentes en ions sulfates) 
que ces animaux maintiennent une concentration interne des ions SO a plus basse 
que celle du milieu d'exp~rience. I1 estime que cette r6duction quantitat ive des 

1 Ferritin 2 × cryst. Pentex PP0862, Fluka. 

36 Z. Zelfforsch., Bd. 130 
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ions sulfates vis-a-vis de l 'eau de mer pourrMt 6tre, par sa r6percussion sur la 
densit6, Fun des facteurs de la flottabilit6 des mdduses. Pour lui, ces d6place- 
ments ioniques - -  probablement situ6s au niveau du syst6me gastrovasculMre - -  
sont toujours ie fair de ph6nom6nes trans6pith61iaux aetifs lents. Ainsi, la balance 
ionique des sulfates entre le milieu ext6rieur et la mdsogl6e chez Aequorea s'dtablit 
environ 100 Yois plus lentement darts la m6sogl6e d 'un animM enti6rement recou- 
vert  de ses 6pith6liums que dans un fragment de mdsogl6e de m~me raffle, mais 
enti6rement mis £ nu (Mackay, 1969). De m6me, cet auteur constate que des 
m6duses pr6sentant des 16sions 6pith61iales sont plus perm6ables aux ions sulfates 
que des m6duses intactes. 

Pour revenir ~ nos observations in vivo de l'auricule d'Eucharis, il apparal t  
que des 6changes s'effectuent ~ travers les rosettes cili6es entre ls m6soglde et 
le milieu extdrieur, par le biMs du syst6me gastrovasculaire: lorsqu'un Ct6naire 
est plat6 en eau de met  dfiu6e, un courant liquide s'6tablit de l'ext6rieur vers 
la mdsogl6e; au contraire, en eau de met  concentr6e s'effectue une sortie de 
liquide de la m6soglde vers l'ext6rieur. Les observations de Zirpolo (1943) sur 
l 'apparition de grosses vacuoles ~ l'int6rieur de la m6soglde de Beroe plac6es en 
milieu hypotonique pourrait  Mors s 'exphquer faeilement. 

D'apr6s les r6sultats de la fig. 1, qui confirment et compl6tent ceux de Hykes  
(1930), le volume du corps de Beroe et sa masse subissent tous deux une aug- 
mentation en milieu matin dilu6 ou une diminution en milieu marin concentr6. 
En outre, l '6tude ultrastructurMe des rosettes rdv61e une structure assez originale. 
En effet, bien qu'6tant responsables d'dchanges liquides entre deux compartiments 
(le milieu ext6rieur et la m6sogl6e), elles ne pr6sentent outre des fiagelles, aucune 
des caract6ristiques essentielles de tout syst~me ffltrant: pas de membrane s61ec- 
tire,  que celle-ei soit cellulMre (membrane cytoplasmique) ou non (membrane 
basale), aucun repli membranMre propre ~ augmenter une 6ventuelle surface 
de filtration, pas de stock mitochondriM important  suggdrant un m6tabolisme 
61ev6, aucune v6sicule de pinocytose, aucun prolongement amoeboXde analogue 

ceux des pSles distaux des proton6phridies. E t  bien que Hadzi  (1957) volt 
dans les n6phridies partieuli6res du N6mertien Cephalothrix (Coe, 1930) une 
similitude structurale avec les rosettes cili6es des Ct6nMres, 1'existence chez 
Cephalothrix d'une chambre terminMe limit6e par une membrane cellulaire 61oigne 
ces n6phridies des rosettes des Ct6nMres oh la m6sogl6e peut 6tre mise en contact 
direct avec le contenu des canaux par l'interm6diMre du puits central, lorsque 
le diaphragme contractile est ouvert. 

L 'ouverture ou la fermeture du diaphragme central de chaque rosette pourrait  
d6pendre de Faction des faisceaux de filaments denses qu'il eontient. En effet, 
leur disposition particuli6re Mnsi que leur ressemblance en taille et densit6 avec 
ceux d6crits dans les cellules 6pithdliales disposdes en sphincter contractile de 
la queue du t6tard d'Ascidie en tours de mdtamorphose (Cloney, 1966), nous 
conduisent ~ assimiler ces filaments g des formations eontractiles responsables 
de l 'ouverture ou de la fermeture du diaphragme centrM, par relgchement ou 
resserrement des prolongements centraux des cellules de 1'6rage sup6rieur de la 
rosette. 

L'absence de systgme filtrant an niveau des rosettes cili6es, ainsi que la 
pr6sence exp6rimentMe de ferritine dans la m6sogl6e d 'animaux en milieu hypo- 
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tonique seulement, rendent  peu probable l 'absorpt ion d 'eau pure par  l 'animal. 
Par  suite nous devons conclure que la rTgulation hydros ta t ique  des Ct@naires 
repose sur des @changes rapides, sans s@lectivit@ ionique, entre le fluide m@sogl@en 
et l 'eau de met. Alors que l 'on pouvai t  supposer d'apr~s les seules donn@es morpho- 
logiques que le sens des courants liquides @ehang@s reposaient sur la dynamique  
de l 'une ou de l 'autre  des deux touffes de flagelles, l 'observat ion in vivo r@vgle 
que seule la touffe intravaseulaire est responsable du sens des @changes r@alis@s 
au niveau des rosettes. La  touffe de flagelles intramgsogl@ens n 'aura i t  ainsi qu 'un  
rSle de tamis empTehant route extrusion d'@l@ments ccllulah-es m@sogl@ens libres 
suseeptibles d'@tre entraln@s lots d 'une  sortie de liquide par les rosettes. La dis- 
position en manchon  du r@ticulum endoplasmique autour  des racines flagellaires 
non p@riodiques des cellules des deux eouronnes, et sa dilatat ion correlative aux 
changements  de pression osmotique du milieu externe nous incitent ~ supposer 
qu'i l  pourrai t  jouer un rTle dans l'activit@ Ilagellaire. 

Quant  au probl~me de l 'origine embryologique des rosettes eili@es, il reste 
obscur. Les ponts  intereellulaires observ@s au niveau de l'@tage inf@rieur d 'une  
rosette ressemblent aux communicat ions protoplasmiques d@j£ d@erites ~ maintes 
reprises, no t ammen t  chez l 'hydre  au eours de la diff@renciation des cellules inter- 
stitielles en spermatozo~des (Burnet t  et coll., 1966), en n@matocystes (Slautter- 
back et Fawcet t ,  1969) ou en eellules neurosensorielles (Davis, 1969), et chez 
Beroe ovata au eours de la spermatogen~se (J. M. Franc,  1970). Faweet t  et coll. 
(1959) ainsi que Slaut terback (1961) interprgtent  ces ponts intereellulaires comme 
le rdsultat  d 'une  eytocin~se incomplbte. II  faut  donc penser que chaque rosette 
provient  de la division d 'une  seule cellule endodermique, ou eomme le sngg~re 
Hadz i  (1957) de l 'assoeiation et de la division synchrone d 'une eellule endodermi- 
q u e e t  d 'une  cellule m@sodermique. Le hombre  constant  (huit) des cellules qui 
const i tuent  ehaque 6tage d 'une  rosette ainsi que l 'orientation centrip~te des pieds 
basaux de t o u s l e s  flagelles de la eouronne sup@rieure appuient  ees hypotheses.  
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