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Résumé

Les phénomènes de régénération des Cténaires de la Mer de Barents ont été 
observés, à la fois chez les adultes (Beroe cucumis Fabr., Bolinopsis infundibulum  
O. Müller, Mertensia ovum  Fabr.) et chez les larves (Beroe cucumis , Bolinopsis  
in fundibulum ) . Ces trois espèces régénèrent avec succès les parties amputées des 
côtes de palettes natatoires, des régions du système gastrovasculaire, l ’organe 
aboral, les tentacules (Mertensia). La capacité de régénération des larves est 
également démontrée. On observe des différences dans le caractère et la  vitesse des 
processus de régénération chez les représentants de différents genres.

L’analyse histologique des phénomènes de restauration, à l ’endroit même de 
la côte de palettes natatoires et du canal méridien amputés (Beroe cucumis) montre 
une reconstitution complète de tout le système d’éléments cellulaires. L’auteur 
décrit une suite déterminée de processus histogénétiques pendant la régénération 
de ces structures. Il émet l ’hypothèse d’une origine ectodermique des cellules 
sexuelles chez les Cténaires.

Il n ’existe que peu de travaux sur les phénomènes de régénération 
chez les Cténaires. M ortensen (1915), Coonfield (1936, 1937), B.P. To­
kine (1962), I.V. Pylilo (1968) et al. ont observé le phénomène chez 
des formes planctoniques ; Tanaka (1932), Okada (1932), Freem an
(1967), chez les Cténaires ram pants. Il n ’existe qu’un seul exposé sur 
la régénération des larves (G.P. Korotkova et I.V. Pylilo, 1970). Les 
processus histogénétiques de la régénération ne sont mentionnés que 
dans les travaux de Pylilo (1965, 1970) et de Franc (1968), ce qui 
s’explique par les difficultés de fixation et des préparations histolo- 
giques, les tissus des Cténaires contenant plus de 99 p. 100 d’eau.

Nous présentons ici les résultats d’observations in vivo de la 
régénération des différentes parties du corps de Beroe cucumis Fabr., 
Bolinopsis in fundibulum  O. Müller, Mertensia ovum  Fabr., ainsi que 
ceux de l’étude histologique de la régénération d’une côte de palettes 
natatoires et du canal méridien sous-jacent du système gastrovascu­
laire de Beroe cucum is .

M atériel e t technique

Le travail a porté sur les Cténaires adultes de la Mer de Barents, 
Beroe cucumis Fabr., Bolinopsis infundibulum  O. Müller, Mertensia 
ovum  Fabr. et sur des larves de Beroe cucumis et de Bolinopsis infun-
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
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dibulum . Les adultes des espèces utilisées expérim entalem ent m esu­
raient de 3 à 5 cm. Ils étaient placés dans des aquarium s à eau de 
mer, m aintenue à 8 ° G et renouvelée tous les trois jours. Les Beroe 
étaient nourris avec de petits Bolinopsis, parfois de Mertensia ; pour 
Bolinopsis, on utilisait de petits anim aux planctoniques .

A l’aide de ciseaux pointus, des opérations variées ont été faites 
(Fig.l) : a) excision de la m ajeure partie  (deux tiers de la longueur, 
environ) d’une des côtes de palettes natatoires {Beroe, Bolinopsis, 
Mertensia) ; b) excision d’une côte entière de palettes {Beroe, Boli­
nopsis, Mertensia) ; c) section transversale du Cténaire en deux p a r­
ties, orale et aborale {Beroe) ; d) excision d’une petite aire rectangu-

F ig. 1
Schéma résumant les opérations de sections sur des Cténaires adultes

a et b : chez Beroe, Bolinopsis , Mertensia ; c : chez Beroe  ; d : chez Beroe, Merten­
sia ; e : chez Mertensia (voir le texte).

laire dans la région orale, com prenant une partie du canal annulaire 
buccal {Beroe, Mertensia) ; e) ablation d’un tentacule {Mertensia).

Nous avons suivi, sur coupes histologiques, la régénération d’une 
côte de palettes et du canal méridien ; dans ce cas, le choix s’est porté 
sur Beroe, seul Cténaire qui puisse être fixé, parce qu ’il est le plus 
compact, Mertensia et Bolinopsis « s’ém iettant » dans les fixateurs. 
Les mélanges fixateurs de Navachine et de Bouin sont utilisés. L’inclu­
sion se fait à l’huile de celloïdine-paraffine. Les coupes sériées, de 
4 à 5 /i, sont colorées à l’hématoxyline de Mayer-éosine et suivant la 
méthode de Dominici et de Mallory.

On élève les larves de Beroe et de Bolinopsis à p a rtir  d ’œufs 
fécondés ou on les prélève directem ent dans le plancton pendant la
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période de reproduction des adultes. Ces larves, extraites de leurs 
enveloppes peu avant l’éclosion, ou celles qui viennent d’éclore, ont 
0,5 mm de long, environ ; les plus âgées atteignent 1 à 1,5 mm. Les 
opérations sont exécutées à la loupe binoculaire. On excise une ou 
deux côtes de palettes et on sectionne le corps transversalem ent et 
longitudinalem ent (Fig. 2).

O ’
F ig . 2

Schémas résumant les opérations de sections sur des larves de Beroe cucumis 
et Bolinopsis infundibulum

A : larve de Beroe (plan sagittal), kk \ 11% mm% nn’ : sections ; B : larve de 
Bolinopsis  (plan sagittal) ; C : larve de Bolinopsis (coupe frontale), o o \ pp% 
rr% ss* : sections.

RÉSULTATS DES OBSERVATIONS IN VIVO  
DE RÉGÉNÉRATION CH EZ LES CTÉNAIRES ADULTES 

R econstitution d 'une cô te  d e  palettes natato ires 
e t  du canal méridien sous-jacent

On excise les deux tiers environ d’une des côtes de palettes avec 
le canal m éridien sous-jacent et la mésoglée. La blessure n ’étant pas 
profonde, l’épithélium  du pharynx est conservé. Le trou dans l’ecto- 
derme disparaît au bout de 24 heures environ et on voit la « couture » 
formée par les bords rapprochés de la plaie à la place de toute la
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portion amputée de la côte de palettes. Puis, la partie  m anquante du 
canal méridien sous-jacent se reform ant, le canal tout en tier peut 
être observé au bout de quatre jours chez Beroe, même plus tôt encore 
chez Mertensia et chez Bolinopsis. Neuf jours après, le canal est entiè­
rem ent développé et on y observe la circulation de cellules entoder- 
miques de dimensions variées. En même temps apparaissent, chez 
Beroe cucumis, les ramifications latérales du canal m éridien en régé­
nération. La restauration des palettes natatoires est en retard  de deux 
jours sur celle du canal méridien.

La reconstitution des mêmes structures se produit d ’une m anière 
particulière chez Bolinopsis. Les restes du canal m éridien et de la 
côte de palettes opérés se resserrent suivant l’axe oro-aboral, d isten­
dant en même temps les zones épithéliales entre les palettes voisines 
de la plaie, de sorte que cette dernière se rétracte fortem ent. En même 
temps, les restes du canal s’étendent et s ’am incissent. Le jou r suivant, 
on constate l’épithélisation de la plaie et, dans sa partie  centrale, 
pénètrent de nombreux amas cellulaires, ém igrant des tissus internes. 
Nous observons donc ici des processus rappelant ceux décrits par 
Coonfield (1937) pour la régénération de M nemiopsis leidyi. Au bout 
de trois jours, il ne reste presque aucune trace de la lésion du canal 
méridien. Chez Bolinopsis, ce dernier possède ses caractères m orpho­
logiques propres : ses parois, sous chaque palette natato ire se recour­
bent en demi-cercles (Planche I, A). Pendant la restauration  de la 
partie amputée, elles sont d’abord parallèles et prennent ensuite leur 
configuration normale. Au bout de quatre jours, de petites accum u­
lations basales deviennent visibles : ce sont évidemment des renfle­
m ents de l’épithélium situé au-dessus de la partie  régénérée. Le 
cinquième jour suivant l’opération, apparaissent des palettes natatoires 
minuscules (Planche I, B) qui se m ettent à grossir. Chez Bolinopsis 
existent, sous l’épithélium entre les palettes, des faisceaux de fibres 
m usculaires (Planche I, A) qui, amputés en même tem ps que les autres 
structures, se développent à nouveau peu à peu. On peut les observer 
six à sept jours après l’opération, bien qu ’ils n ’atteignent pas leur 
épaisseur normale. C’est au bout de dix jours que la côte de palettes 
et le canal méridien ont pris leur aspect habituel.

La reconstitution d’une côte de palettes et du canal m éridien 
amputés en entier (Planche I, C) se poursuit, chez les trois espèces 
étudiées, dans le même ordre que celle de leurs fragm ents. La plaie 
se cicatrise, le canal méridien puis les palettes se reconstituent, ce 
processus étant cependant un peu plus lent. Chez Bolinopsis, la cica­
trisation s’opère différemment de celle d ’un fragm ent de côte des 
palettes. C’est dans le plan méridien que les bords de la plaie se 
resserrent et non dans la direction de l’axe oral-aboral.

Reconstitution d'un secteur de la bouche de Beroe 
e t  de Mertensia.

Dans la région orale, on extirpe un  secteur rectangulaire (0,5 
X 1 cm) comprenant une partie du canal annulaire péribuccal et des 
extrémités orales de deux canaux méridiens. Ainsi le fragm ent am puté 
contient-il les ectodermes externe et in terne ainsi que la mésoglée.
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P l a n c h e  I 
Bolinopsis in fundibu lum

A : zone d ’une côte de palettes na ta to ires (obj. 4 x ).
1 : canal m érid ien  ; 2 : faisceaux de fibres m usculaires.
B : régénéra tion  d ’une côte de palettes nata to ires cinq jo u rs  après ab lation  d’une 
p a rtie de la côte.
A ce stade de la  régénération , la  distance entre les palettes n a ta to ires  adjacentes 
à la  p a rtie  en régénération  des régions orale et aborale est supérieure à la  
norm ale.
C : régénéra tion  sept jo u rs  après l ’ab lation  de tou te  la  côte.
1 : zone des jeunes palettes na ta to ires ; 2 : côte en régénération.
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P l a n c h e  II
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Chez Beroe, au bout de vingt-quatre heures, les bords déchirés 
de la plaie deviennent plus lisses, la section gardant cependant sa 
forme rectangulaire. Les bords de la plaie se rapprochent alors et 
se resserrent vers les extrémités des canaux m éridiens internes. La 
plaie a m ain tenant l’aspect d’une cavité orale (Planche II, A). Le 
cinquième jour, elle se cicatrise et l’extrémité orale du corps prend une 
configuration normale. Le canal annulaire et le pigment rose qui 
lui est propre sont complètement reconstitués dix à quinze jours 
après l’opération (Planche II, B).

Chez Mertensia, la régénération du secteur oral se fait beaucoup 
plus vite. Cinq jours après l’opération, le canal annulaire péribuccal 
est déjà complètem ent formé. On ne voit plus qu’une légère aspérité 
à l’extrém ité buccale, à la place de l’ancienne plaie. Le septième jour, 
les Cténaires opérés ne se distinguent pas des témoins.

Expériences sur la section transversale

Si on sectionne un Beroe en deux, la p lupart des palettes nata­
toires restan t dans la partie aborale du corps, l’organe aboral n ’est 
pas traum atisé (Planche II, C ). Pendant la reconstitution de la partie 
orale extirpée, on observe l’obturation progressive des bords de la 
plaie et le rétrécissem ent de l’ouverture orale (Planche II, D ). Vers 
le vingtième jour, la partie orale du corps ainsi que le canal buccal 
annulaire sont complètement restaurés (Planche II, E ). Les fragm ents 
du corps de Beroe et de Bolinopsis, privés de leur organe aboral, le 
régénèrent après dix (Bolinopsis) ou quinze {Beroe) jours, mais, à 
ce moment, il paraît plus petit que l’organe am puté (Planche II, F ).

R égénération du tentacule chez Mertensia ovum.

L’épithélisation de la surface de la plaie a lieu vingt-quatre heures 
après l’am putation du tentacule. Grâce à la transparence, il est pos­
sible d’observer, à l’endroit du tentacule amputé, de grands amas 
cellulaires. Dix jours après l’opération, une partie du canal tentaculaire 
am puté et le tentacule lui-même s’y développent (Fig. 3). D’abord 
enroulé en spirale et enfermé dans la gaine, il est beaucoup plus petit 
que le tentacule intact. Quinze jours après l’opération, il a grandi, sort 
de sa gaine et fonctionne comme un tentacule non opéré.

P lanche II 
Beroe cucumis

A : régénération d’une partie de la  bouche, deux jours après l ’opération.
1 : zone en régénération.
B : vingt-cinq jours après l ’opération (vue du côté du pôle oral).
G : régénération après l ’ablation de la partie orale du corps, 24 heures après 
l ’opération (parties orale et aborale du corps).
D : huit jours après l ’opération (vue du côté du pôle oral).
E : vingt jours après l ’opération (vue du côté du pôle oral).
F : régénération quinze jours après l ’ablation de la partie aborale du corps : le 
Cténaire s’est contracté.
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Ainsi, les Cténaires des trois genres étudiés régénèrent-ils bien 
les parties amputées : côtes de palettes natatoires, canaux m éridiens 
sous-jacents du système gastrovasculaire, zones de la région buccale 
du corps, parties orale et aborale, tentacules (chez Mertensia) m ais il 
existe pourtan t certaines différences dans le mode et la vitesse des 
processus de restauration. C’est chez Bolinopsis que régénèrent le 
plus rapidem ent toutes les parties du corps, tandis que Beroe est le 
plus long à éliminer ses lésions. Il est possible qu’une plus grande 
densité de la mésoglée de Beroe (par rapport à celle de M ertensia et, 
surtout, de Bolinopsis) soit responsable d’une plus lente m igration

F ig. 3
Régénération du tentacule chez Mertensia ovum

Respectivement a : 24 h ; b : 7 jours ; c : 10 jours ; d : 15 jours (tentacule reconsti 
tué) après l'opération.

des cellules, ce qui retarde la régénération. En outre, la différence de 
disposition des fibres musculaires joue, évidemment, un certain  rôle, 
ce qui explique les particularités de la régénération, chez Bolinopsis, 
d’une partie des côtes de palettes.

Au cours de l’évolution des Cténaires, leur capacité de régéné­
ration a augmenté, en relation étroite, certainem ent, avec leur struc­
ture et leur milieu écologique. Planctoniques, faibles nageurs au corps 
extrêm em ent fragile, ils subissent toutes sortes d’influences traum a­
tisantes de la p a rt du milieu environnant. Une forte capacité de régé­
nération est, sans doute, une forme d ’adaptation.
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Les zoologistes ont longtemps cru au faible pouvoir de régéné­
ration des Cténaires. Cette opinion provenait, tout d’abord, du contraste 
étonnant dans leur réaction aux lésions avec celle des Eponges et des 
Coelentérés inférieurs. A ujourd’hui, les critères de comparaison de la 
capacité de régénération des animaux ont changé, en principe. Les 
travaux de B.P. Tokine (1959), G.P. Korotkova (1963), V.V. Isaéva
(1968), D.G. Poltéva (1969) et al. ont montré la nécessité de délimiter 
les phénomènes de la régénération proprem ent dite — processus de 
reconstitution par les organismes des parties amputées — et ceux 
de l’embryogenèse somatique — développement d’organismes entiers 
à p a rtir  des cellules somatiques. Il a été reconnu que plusieurs espèces 
d’Eponges et de Coelentérés sont beaucoup moins susceptibles de 
régénération qu ’on ne le croyait et qu’on y observe surtout des phéno­
mènes d’embryogenèse somatique.

En confrontant les phénomènes de régénération et d ’embryoge­
nèse som atique avec le niveau d’intégration et les particularités d’or­
ganisation, on voit que l’embryogenèse somatique est généralement 
caractéristique des organismes dont l’état d ’intégration est faible. 
Les phénomènes de régénération n ’ont cependant pas disparu au cours 
de l’évolution, à m esure que les animaux se sont élevés en organi­
sation. Ils se sont modifiés en acquérant des tra its  spécifiques aux 
divers niveaux d’intégration des espèces. Le point de vue a également 
changé en ce qui concerne l’extinction progressive des processus de 
régénération quand on va des Hydrozoaires aux Scyphozoaires, Antho- 
zoaires et Cténophores. A mesure que le niveau d’intégration s’élève 
dans la série, la capacité de régénération grandit tandis que la capacité 
de reproduction asexuée et d’embryogenèse somatique tend à s’éteindre 
(Tokine, 1959).

Les données sur la capacité nette de régénération des Cténophores 
s’accordent avec le point de vue exposé ci-dessus. Les Cténophores 
ne présentent pas d’embryogenèse somatique, sauf, sans doute, chez 
quelques formes aberrantes (Tokine, 1962) .

RESULTATS DES OBSERVATIONS SUR LES LARVES IN VIVO

1. — Chez Beroe, les larves aux dernières étapes larvaires, lors­
q u ’elles se déplacent activement à l’intérieur de leurs enveloppes 
(peu avant l’éclosion), ainsi que celles qui viennent de quitter leurs 
enveloppes, sont extrêm em ent sensibles aux lésions mécaniques. Elles 
ne sont pas capables de reconstituer des parties du corps éliminées 
par sections transversales ou longitudinales. L’épithélisation de la plaie 
n ’a pas lieu et il en résulte, naturellem ent, une dégénérescence rapide 
des tissus et la m ort des larves opérées.

2. — Les larves nageantes de Beroe et Bolinopsis, âgées d’un
mois environ, n ’ont pas la même capacité de régénération. Cette diffé­
rence est su rtou t visible dans le cas de section transversale. Chez
Beroe, on observe nettem ent la réaction de contraction des bords de
la plaie vers le centre de sa surface. Puis on voit se cicatriser et se 
m ettre en contact, au pôle aboral, l’épithélium de revêtem ent et celui
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qui tapisse l’œsophage. Il en résulte, pour les fragm ents oraux portan t 
les zones de côtes de palettes natatoires, des processus de reconstitu­
tion avec régénération de l’organe aboral. Mais les fragm ents oraux, 
dépourvus de palettes natatoires, finissent par m ourir. Les fragm ents 
aboraux, au contraire, supportent facilem ent l’opération et peuvent 
même ensuite restaurer leurs structures orales.

Les larves de Bolinopsis de même âge sont beaucoup plus sen­
sibles aux opérations. Seuls, des exemplaires isolés vivent encore 
dix à onze jours après la section et présentent des indices de dégé­
nérescence. Dans les fragments aboraux, la cicatrisation de la surface 
de la plaie commence peu de temps après l’opération et, au bout de 
huit jours, on constate une perte massive des larves. Dans les frag­
ments oraux, la surface de la plaie ne se recouvre pas toujours 
entièrem ent d’épithélium : la cicatrisation des bords du canal intes­
tinal sectionné et des extrémités épithéliales superficielles n ’a pas 
lieu. Cette réaction particulière, surtout à la surface de la plaie des 
fragm ents oraux, empêche évidemment la suite du développement des 
processus de formation et nous n ’avons même jam ais constaté, dans 
ces larves, une phase initiale de restauration  des organes externes 
ou internes.

Les larves de Bolinopsis réagissent de la même m anière particu­
lière à l’incision transversale de la paroi. La continuité des épithéliums 
sectionnés ne se rétablit pas non plus. Dans nos expériences, l’épithé- 
lium superficiel se soudait à celui qui tapisse la cavité pharyngienne, 
ce qui empêchait le contact et la jonction des portions sectionnées 
d’une même couche épithéliale. La différence de réaction des larves de 
Beroe et de Bolinopsis aux sections transversales rend, semble-t-il, 
nécessaire de tenir compte des particularités d ’orientation des fibres 
musculaires dans les différentes parties du corps et, par conséquent, 
de la différence de contractibilité des portions sectionnées.

Les larves des deux espèces reconstituent bien les parties m an­
quantes après section longitudinale, si l’organe aboral est conservé 
dans le fragm ent restant. Si elles en sont privées, il semble que l’épi- 
thélisation de la plaie, même, soit impossible ; pendant toute la 
période d ’observation, on voyait les fragm ents déformés par contrac­
tion de l’épithélium et des zones adjacentes de la mésoglée vers le 
centre de la surface de la plaie.

La comparaison des résultats de ces deux groupes d’expériences 
(sections transversales et longitudinales) nous amène à conclure que 
l’organe aboral joue le rôle d’un facteur d’intégration suivant le type 
de lésion. Ainsi, chez Bolinopsis par exemple, sa présence ne garantit 
pas l’apparition des phénomènes form atifs am enant la restauration  
des parties m anquantes après section transversale de l’anim al. Chez 
Beroe, l’absence d’organe aboral dans les fragm ents oraux n ’inhibe 
pas le rétablissem ent de tout le complexe du secteur aboral. Il semble 
donc que le niveau de la section et l’existence des restes de canaux 
radiaires et des côtes de palettes dans le fragm ent oral aient une 
im portance décisive. Chez les larves amputées d ’une ou deux côtes 
de palettes, les ébauches de nouvelles côtes apparaissent du quatrièm e 
au cinquième jour après l’opération tandis que, du sixième au septième 
jour, on voit cinq à six petites palettes natatoires dans les côtes en 
régénération.
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P l a n c h e  I II  
Beroe cucumis

A : cellules entoderm iques volum ineuses dans la  lum ière des canaux m éridiens 
(90 x).
B : cellules eosinophiles accom pagnant la  gonade m âle (60 x).
1 : cellules eosinophiles ; 2 : gonade m âle ; 3 : entoderm e ; 4 : mésoglée.
G : am ibocytes (60 x) (voir le texte).
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P l a n c h e  IV 
Beroe cucumis

A et B : coupes transversales de la zone de la  côte de pale ttes en régénération , 
tro is heures après l ’opération.
a : épaississem ent de la  mésoglée superficielle (10 x) ; b : ram ifica tio n  du canal 
m érid ien , isolée du m ilieu ex térieur (8 x ).
C : fo rm ation  du canal m éridien c au bout de 24 heures (10 x).
D : coupe transversa le  de la  partie  du corps en régénération , deux jo u rs  après 
l ’excision de la  côte de palettes et du canal m érid ien  (20 x ).
1 : lum ière du canal en régénération  ; 2 : cellules en toderm iques ; 3 : mésoglée 
condensée avec de nom breuses cellules m uscu laires.
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De petits fragm ents, excisés dans les différentes parties de la 
larve (1/10 à 1/12 du corps) commencent par s’arrondir, la surface 
de la plaie semble se recouvrir d’épithélium ; mais bientôt la dégéné­
rescence commence : chez les larves de Caténaires, les phénomènes 
d’embryogenèse somatique n ’ont donc pas pu être provoqués.

OBSERVATIONS HISTOLOGIÇUES

La reconstitution d’une côte de palettes et du canal méridien a 
été étudiée sur coupes chez Beroe cucumis. Son étude, dans cette 
partie  du corps précisément, est surtout intéressante parce qu’on y 
observe la descendance des trois feuillets embryonnaires. Avant d’en 
arriver à l’étude de ces phénomènes de régénération, nous avons 
entrepris celle des structures intactes, mal connues du point de vue 
histologique, et que nous résumons ci-dessous.

Dans l’épithélium  superficiel de Beroe cucum is, outre les deux 
types (muqueux et acidophiles) de cellules sécrétrices, on observe 
des cellules non sécrétrices dont les noyaux et le cytoplasme faiblement 
basophile réagissent différemment au même colorant (selon Dominici). 
Les palettes natatoires, inégalement développées aux différents niveaux 
du corps, le sont davantage à l’extrémité aborale. Dans les zones 
interstitielles de l’épithélium, entre les bourrelets de form ation basale, 
on trouve des rangées transversales continues de cellules glandulaires, 
grosses cellules m uqueuses à cytoplasme éosinophile homogène.

L’entoderme gastral n ’a pas une disposition stable, ses cellules 
étan t en mouvement perm anent. On observe très nettem ent, in vivo, 
le flot des cellules dans les canaux du système gastral. Ce mouvement 
est particulièrem ent intense dans l’infundibulum  d’où les cellules 
se dirigent vers tous les autres canaux. Il est passif et suit le flot 
de liquide circulant dans les canaux. En règle générale, les grosses 
cellules entoderm iques du système gastral possèdent deux noyaux 
sphériques et leur cytoplasme est très vacuolisé (Planche III, A). 
Mais l’entoderm e contient aussi des cellules à cytoplasme basophile 
et à noyau clair, aux dépens desquelles se form ent probablement les 
autres cellules entodermiques. Les gonades sont à divers états de 
m aturité  aux différents niveaux du corps. Les zones im m atures sont 
à l’extrém ité orale, les zones sexuellement mûres, vers l’extrémité 
aborale. Les cellules sexuelles mâles et femelles les plus m ûres sont 
situées vers la lum ière du canal. Les gonades mâles sont accompagnées 
de bandelettes de petites cellules à granulation éosinophile homo­
gène (Planche III, B).

Les amibocytes de la mésoglée sont d’aspect très varié. Le plus 
souvent mononucléés mais parfois, binucléés, ils présentent alors des 
noyaux généralem ent compacts, sphériques et se colorant de manière 
intense. Le rapport nucléoplasmique est variable, parfois en faveur 
du noyau. Les nucléoles sont très rarem ent visibles et la configuration 
des cellules varie d’une forme arrondie, souvent à contours ondulés, 
ju sq u ’à une forme allongée (Planche III, G).
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Après l’opération, sur toute la surface de la blessure, on voit les 
bords de l’épithélium irrégulièrement sectionnés et une zone libre 
de mésoglée. Ensuite débute le processus de contraction de la plaie, 
les bords de l’épithélium se rapprochant peu à peu. Au bout de trois 
heures, la mésoglée superficielle commence à se condenser ; sur coupe 
transversale, elle prend l’aspect d’un liseré dense, se colorant plus 
électivement (Planche IV, A). Si, sur la surface de la plaie, une 
ram ification du canal méridien éloigné a été lésée, la mésoglée 
la recouvre superficiellement, l’isolant du m ilieu extérieur (Plan­
che IV, B).

Six à treize heures après l’opération, un grand nom bre de cellules 
m usculaires s’accumulent autour de la plaie, ainsi que des amibocytes. 
V ingt-quatre heures après l’opération, les coupes le long de la zone 
blessée prennent un aspect différent : à la suite du resserrem ent des 
bords de la plaie, dans la mésoglée, au niveau de la région adjacente 
du reste du canal méridien, il se forme une cavité anhiste prolongeant 
le canal (Planche IV, G). Dans les zones assez éloignées de ce dernier, 
presque à mi-longueur de la blessure, on observe une mésoglée in in ter­
rompue où se sont concentrées de nom breuses cellules m usculaires.

Une partie des cellules épithéliales dégénèrent évidemment. Le 
jour qui suit, le canal néoformé « se fraie un chemin » au travers de 
toute la mésoglée qui réunit les restes des extrém ités du canal m éri­
dien. L’observation in vivo des phénomènes est possible grâce à la 
transparence des tissus du Cténaire. Elle révèle que le mouvement 
ininterrom pu — propre aux Cténaires — des cellules entoderm iques 
de toutes dimensions, commence à se propager dans la zone nouvelle­
m ent formée du canal. Cependant, à m esure que les cellules se 
rapprochent du lieu de la néoformation, leur mouvem ent se ralentit. 
Il est évident que le flot de liquide qui les porte y est moins fort que 
dans les canaux intacts.

Deux jours après l’opération, les coupes transversales de la zone 
blessée m ontrent la cavité du nouveau canal m éridien non encore 
tapissée d’une couche uniforme et continue de cellules entodermiques, 
mais avec des cellules isolées ou des groupes de cellules m igratrices 
arrêtés à un endroit ou à un autre de la paroi mésogléenne. Tous les 
genres de cellules entodermiques à des états divers subissent la m igra­
tion : de grosses cellules vacuolisées, des cellules m oins volumineuses 
non vacuolisées et, enfin, de petites cellules à cytoplasme basophile 
et noyau à nucléole. La mésoglée séparant le canal de l’épithélium  
superficiel se condense et on y voit de nom breuses cellules m usculaires 
(Planche IV, D). Cette concentration de la densité des cellules méso- 
gléennes n ’est nette qu’au début du processus de régénération et 
d isparaît ensuite. On observe la m igration, non seulem ent de cellules 
épithéliales entodermiques mais de systèmes spécialisés de cellules 
(rosettes). Sur coupes, on voit souvent, dans les canaux, des rosettes 
entières.

Cinq jours après l’opération, on peut voir un  véritable canal 
m éridien revêtu des cellules entodermiques ; l’espace mésogléen com­
pris entre l’ectoderme et la cavité du canal est réduit au m inimum . 
La planche V, A présente une des coupes transversales de la zone 
étudiée au cinquième jour. A ses différents niveaux, sur une série 
de coupes, on voit le canal tapissé de façon varié : dans certaines
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parties, existe une épaisse couche entodermique assez cohérente, dans 
d ’autres, les cellules entodermiques sont encore inégalem nt disposées 
et éloignées les unes des autres. Les clichés révèlent des cellules 
errantes, diversement vacuolisées et des groupes entiers de cellules 
étroitem ent tassées, fixées à la paroi du canal. Les cellules de l’épithé- 
lium  ectoderm ique sont, à ce moment, nettem ent accusées. Immédia­
tem ent au-dessus du canal, on ne trouve pas de cellules glandulaires 
et, dans certaines zones, les cellules de la partie centrale de l’épithé- 
lium sont un peu allongées et strictement parallèles. Elles possèdent 
un cytoplasme basophile et un gros noyau à tendance ovoïde. Ainsi 
commence à se profiler le bourrelet basai de la fu ture  palette natatoire. 
Le nom bre de cellules du jeune bourrelet basai augmente ensuite 
tandis qu’elles grandissent et s’orientent d’une m anière particulière, 
tendant à se rapprocher par leurs extrémités apicales. Le septième jour 
après l’opération apparaît une petite touffe de cils ; les petites palettes 
natatoires sont alors formées. Le reste de l’épithélium surm ontant 
le canal m éridien reconstitué est unistratifié et cubique. Les cellules 
accolées au bourrelet basai ont des noyaux à nucléoles visibles, puis 
viennent des cellules dont les nucléoles ne se colorent pas. A quelque 
distance de la palette natatoire, apparaissent des cellules glandulaires 
entre lesquelles s’insèrent, très rarem ent, des éléments aux nucléoles 
colorables. Sur la planche V, B, représentant une vue générale de 
la zone régénérée le neuvième jou r après l’opération, on peut voir 
une jeune palette natato ire dont les cellules du bourrelet basai sont 
caractérisées par leur forte basophilie. Les cellules dont parten t les 
cils ont une form e allongée ainsi qu’un noyau clair, volumineux, dont 
le nucléole se révèle nettement. Le nombre de cellules bordant le 
bourrelet basai s’accroît. Cubiques et à noyau arrondi, elles ont ici 
une disposition très serrée, en amas, et se recouvrent les unes les 
autres. Plus loin, des deux côtés du bourrelet, on trouve un épithélium 
norm al, en grande partie  glandulaire. Le canal est tapissé d’entoderme 
et on peut observer la palette ciliée sur deux ou trois coupes succes­
sives. Puis les cils disparaissent et, sur plusieurs coupes, on ne voit 
plus que les cellules du bourrelet basai, les cellules sécrétrices dispa­
raissan t totalem ent. Quand le bourrelet est achevé, les cellules sécré­
trices apparaissent sur trois ou quatre coupes et tout se répète alors.

Sur les coupes de la zone régénérée, le onzième jour après l’opé­
ration, se voit nettem ent une palette natatoire développée, une im por­
tan te  couche entoderm ique du cariai, des cellules glandulaires dans 
l’entoderme, des cellules entodermiques dégénérées, tous ces systèmes 
cellulaires étant cependant beaucoup moins développés que chez les 
tém oins norm aux, au même niveau du corps. Nous n ’avons pu voir 
de mitoses dans la région en régénération.

Le com portem ent des cellules des bords des bourrelets basaux 
et, probablem ent celui des zones adjacentes de l’ectoderme, sont très 
typiques. Six à sept jours après l’opération, commence et s’accentue 
sans cesse leur m igration dans la mésoglée séparant le canal méridien 
de l’ectoderme (Planche V, G). On a pu noter plusieurs fois leur 
passage de la mésoglée dans le canal (Planche V, D et E ). Chez les 
Cténaires, on sait que les gonades se trouvent dans le système de 
canaux méridiens. Nous les amputions en même temps que ces 
canaux. Huit jours après, sur toute la longueur de la zone en régéné-



402 I.V. PYLILO

ration, sur les côtés du canal, apparaissent alors de petits amas 
cellulaires au cytoplasme fortement basophile, au noyau clair avec 
un nucléole. Ces cellules, par leur réaction colorée et leur aspect, sont 
semblables aux cellules ectodermiques du jeune bourrelet basai (Plan­
che V, E ). D’assez petite taille et identiques des deux côtés du canal, 
elles sont disposées en bande discontinue et nous considérons ces 
amas comme les ébauches des gonades mâles et femelles.

Les jeunes gonades continuent à se développer (Planche V, F ). 
A ce stade, le testicule est plus grand que l’ovaire et ne possède pas 
les cordons muqueux accompagnant généralem ent les gonades femel­
les. L’aspect des gonades reconstituées des deux sexes est indiscerna­
ble. Cependant, il est possible de les distinguer d ’après leur position 
par rapport à celles du canal voisin norm al qui se trouve sur la même 
coupe. Comme on le sait, les glandes génitales occupent une place 
fixe dans les canaux des Cténaires, les gonades de même sexe dans 
les canaux voisins étant tournées l’une vers l’autre.

Entre le quinzième et le dix-septième jou r de la régénération, on 
trouve, dans les interstices entre les bourrelets basaux, de petits 
groupes d’éléments éosinophiles accom pagnant les testicules. Au dix- 
neuvième jour, dans les noyaux cellulaires des bourrelets basaux 
ciliés, on ne décèle que peu de nucléoles, tandis qu ’ils sont nettem ent 
visibles dans de nombreuses cellules latérales dont la m igration conti­
nue. A ce moment, on a donc un système d’éléments cellulaires tout 
à fait achevé, quoique non encore développé norm alem ent, système 
reconstitué après l’ablation totale. P ar la suite, le niveau de déve­
loppement de la côte de palettes nouvellement formée ne fera que 
s’accentuer.

L’analyse histologique des processus de reconstitution dans la 
région de ces zones amputées perm et de constater la restauration  
complète de tout le système d’éléments cellulaires. Cette restauration  
des structures et des processus m orphogénétiques qui la déterm inent 
se produit dans un certain ordre : resserrem ent des bords de la plaie 
et cicatrisation par l’épithélium superficiel, précédés de la condensa­
tion de la mésoglée et de la concentration d’un grand nom bre de cel­
lules m usculaires et d ’amibocytes dans la région de la plaie ; recons­
titution du canal méridien et m igration le long de celui-ci des cellules 
isolées et des groupes de cellules de l’entoderme, aboutissant à la 
form ation du canal tapissé de ces cellules ; transform ations dans 
l’épithélium ectodermique situé au-dessus du canal néoform é et appa­
rition des palettes natatoires ; m igration des cellules latérales glabres 
des bourrelets basaux et des cellules de l’épithélium  superficiel ad ja­
cent dans la mésoglée qui le sépare du canal puis dans le canal lui- 
même ; régénération des gonades.

La concentration de cellules m usculaires et d ’amibocytes et la 
condensation de la mésoglée au voisinage de la blessure tém oignent 
du rôle im portant joué par ces éléments aux prem ières étapes de la 
régénération. Les amibocytes sont, semble-t-il, à l’origine de la diffé­
renciation des cellules musculaires.

On peut admettre une influence régulatrice des restes du canal 
méridien sur sa partie néoformée car le creusem ent de la cavité du 
canal dans la mésoglée commence à p a rtir  des restes des extrémités
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P l a n c h e  V  
Beroe cucumis

A : coupe tran sv ersa le  d ’une zone de la  côte de palettes et du canal m éridien en 
régénération , cinq jo u rs après l ’excision (60 x).
1 cntoderm e ; 2 : rosettes.
B : re s ta u ra tio n  de la  pa le tte  na ta to ire  neuf jou rs après l ’opération  (100 x).
1 : jeu n e  pale tte  ; 2 : entoderm e ; 3 : épithélium  ectoderm ique g landulaire.
G : m ig ra tion  des cellules ectoderm iques et régénération  des gonades neuf jou rs 
après l ’opération (90 x ).
D : idem  (60 x ).
E : quinze jo u rs  après l ’opération  (90 x).
F : d ix -neuf jo u rs  après l ’opération (40 x).
1 : cellules ectoderm iques pendant la m igration  ; 2 : gonades en régénération  ; 
3 : entoderm e.
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aborale et orale de l’ancien canal et se dirige vers le centre. Cependant, 
il fau t ajouter que nos observations in vivo, décrites ci-dessus, de 
reconstitution du canal méridien après am putation totale, m ontrent 
sa régénération complète malgré l’absence de restes de l’ancien canal.

L’instabilité de la disposition des éléments entodermiques et leur 
extrême mobilité tiennent un rôle im portant. Il est évident que celle-ci 
est principalem ent due aux courants liquides dans le système gastro­
vasculaire. Tous les éléments entodermiques émigrent : les cellules 
volumineuses vacuolisées ou non, les petites cellules au cytoplasme 
basophile et au noyau clair (qui semblent rétablir la quantité normale 
de m atériel entoderm ique pendant la régénération), ainsi que des 
systèmes entiers de cellules (rosettes).

Passons m aintenant à la restauration de la côte de palettes nata­
toires. Même dans les cas d’amputation intégrale ne laissant aucune 
palette, l’ectoderme, au-dessus du canal méridien déjà reconstitué, 
était parsem é, à p a rtir  d’un certain moment, de palettes natatoires 
extrêm em ent petites (Planche I, C). Tout Pépithélium superficiel pos­
sède probablem ent une capacité potentielle de développement de ces 
palettes, m ais l’influence du canal méridien sous-jacent lui est néces­
saire, Pépithélium  se trouvant au-dessus de lui jouant précisément 
un rôle actif. Le fait est confirmé par la présence de cellules ciliées 
isolées dans Pépithélium unistratifié, près du canal méridien, à côté 
de bourrelets basaux.

Quinze jours après l’ablation de toutes les structures, on voit des 
deux côtés du canal régénéré, des gonades m ulticellulaires volumi­
neuses m ais encore im m atures. Il est évident qu’elles se redéveloppent, 
sans aucune participation des éléments sexuels, dans la partie  conser­
vée du canal. L’apparition simultanée des cellules sexuelles dans 
toute la longueur de la zone régénérée le prouve, bien que la bande de 
ces cellules ne soit pas unie mais discontinue.

La redifférenciation des cellules sexuelles après leur ablation 
totale est le propre de certains Invertébrés. Ainsi, chez l’Hydraire 
Clava squamata, après am putation du gonophore contenant toute la 
réserve de gonies, ce sont les cellules interstitielles dérivant de l’ecto- 
derme qui donnent naissance à de nouveaux gonophores en émigrant 
dans l’entoderm e (Brien, 1943). La redifférenciation de cellules sexuel­
les à p a rtir  de cellules somatiques est même possible dans divers 
groupes d’invertébrés, par exemple chez l’Oligochète Lum briculus  
lineatus (Herlant-Meewis, 1946). La possibilité de reform ation des 
gonies du Cténaire adulte, sans participation de cellules sexuelles, 
est démontrée, à notre avis, par le phénomène de dissogénie propre 
à tous ou à plusieurs Cténaires. Le stade de larves à m aturité  est 
suivi d’une période de stérilité lorsque les cellules dégénèrent. Puis, 
chez les Cténaires adultes, l’appareil génital se développe à nouveau. 
Le problème de l’origine des cellules sexuelles se pose et nous en 
arrivons ainsi, à la suite de nos observations, à la question la plus 
controversée. Nous admettons que les cellules latérales non ciliées 
des bourrelets basaux se déplaçant dans la mésogée interstitielle puis 
dans le canal, ainsi que les cellules de Pépithélium adjacent, donnent 
naissance à des cellules sexuelles. En effet, on observe d’abord les 
déplacements des cellules ectodermiques puis, sur les bords internes 
du canal, l’apparition de petits groupes de cellules non différenciées
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analogues, par leur morphologie et leur réactions colorées, à des 
éléments ectodermiques. Ces groupes sont certainem ent des ébauches 
de gonades. Nos observations nous perm ettent ainsi de penser que 
les produits génitaux des Cténaires ont une origine ectodermique, 
bien que les opinions des auteurs, à ce sujet, soient très divergentes 
et que le début de la discussion date de 1880, année de la parution 
des m onographies de Hertwig et de Chun.

Le prem ier soutenait l’origine ectoderm ique des cellules sexuelles 
avec deux preuves à l’appui : tout d ’abord la disposition indépendante 
des gonades par rapport à l’entoderme, entre la mésogée voisine du 
canal et l’entoderme tapissant sa cavité. P ar cette disposition, elles 
tordent l’entoderme du canal. Or, nous n ’avons pas observé de cel­
lules entodermiques entre la mésoglée lim itante et la gonade. D’autre 
part, Hertwig alléguait l’existence, chez certains Cténaires (Callianira

F ig . 4
Coupe transversale du canal méridien chez les Cténaires. a : ectoderme ; b : gonade
mâle ; c : entoderme ; d : gonade femelle ; e : lum ière du canal (d’après Hertwig  
- 1880).

Malata, Cydippe hormiphora, Euplocamis stationis) de cordons ecto­
dermiques reliant la mésoglée à l’ectoderme au travers des gonades 
(Fig. 4).

Chun affirm ait, au contraire, que les cellules sexuelles des Cté­
naires ont une origine entodermique. Il décrivait la transform ation  des 
cellules entodermiques en cellules génitales qui se m anifestait, princi­
palem ent, par l’accroissement des noyaux et l’apparition, dans ces 
noyaux, de granules réfringents (« K ernkörperchen »).

Plus tard, ce problème a été soulevé dans les travaux de Korotnev 
(1888) et de Komai (1922). Ces auteurs, étudiant le Cténaire parasite 
Gastrodes parasitica, notent la présence des œ ufs dans l’épithélium  
pharyngien et leur attribuent une origine ectoderm ique. Belage et 
Hérouard (1901), Hyman (1940), D.M. Fédotov (1966), dans leurs 
traités sur les Cténaires, se basant sur les observations des chercheurs 
cités ci-dessus, estiment que le problème n ’est pas résolu.

L. Hyman admet plutôt l’origine entoderm ique des cellules sexuel­
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les, tandis que D.M. Fédotov considère la présence des gonades dans 
l’entoderme comme un phénomène secondaire auquel il réserve un 
rôle trophique pour les cellules sexuelles.

En dém ontrant que, dans les conditions normales, les cellules 
génitales commencent leur développement au pôle oral, nous avons 
tou t particulièrem ent étudié cette région (palettes natatoires, revête­
m ent du canal m éridien et gonades) et nous avons pu constater, autour 
des zones orales également, une migration des cellules ectodermiques. 
Les résultats de notre étude du comportement cellulaire dans les 
zones régénérées de la région du canal et dans les parties orales du 
canal in tact nous perm ettent ainsi de rejoindre l’in terprétation de 
Hertwig sur l’origine ectodermique des cellules génitales des Cténaires.

Summary

The regeneration phenoma of the Ctenophora from the Barents Sea were 
investigated. The adult anim als (Beroe cucumis Fabr., Bolinopsis infundibulum  
O. Müller, Mertensia ovum  Fabr.) and the larvae (Beroe cucumis, Bolinopsis infun- 
dibu lum ) were used in the experiments. The Ctenophora of all the three species 
com pletely regenerate the removed parts of the comb rows, the parts of the 
gastrovascular system, the aboral organ and tentacles (Mertensia). The capacity 
for regeneration of the larvae was also observed. There are some différencies 
in the pattern and the rate of the regeneration processes in the representatives 
of the different species.

The histological analysis of the regeneration processes in the region of the 
removed comb row and the meridional canal of Beroe cucumis demonstrate the 
complete restoration of the whole system of the cell elements. A certain sequence 
of the histogenetical processes in the regeneration of these structure was described. 
The ectodermal origin of the germ cells was supposed.

PC3K>Me

Hccjie^OBanbi perenepauHOHHbie HBJieHHH y BspocJibix (Beroe cucumis Fabr., 
Bolinopsis infundibulum O. Muller, Mertensia ovum Fabr.) H j i h h h h o k  (Beroe cu­
cumis, Boninopsis infundibulum) rpeÓHCBHKOB Eapemteßa MOpfl. PpeÓHeBHKH Bcex 
BH/tOB ycneuiHo perenepHpyiOT y^ajieHHbie ynaciKH rpeÖHbix p h ä o b ,  h b c t h  racTpo- 
BacKyjiHpHOH CHCTCMbi, aóopaJibHbift opran, mynajibffbi (Mertensia). OiM enena pe- 
renepauHOHHaH cnocoÓHOCTb j i h h h h o k  rpeóneBHKOB. Ha6jiio,naiOTCH HCKOTOpbie 
paajiHHHH B x a p a x iep e  h  b  c k o p o c t h  npoTexaHHH BocciaHOBHiejibHbix npoueccoB  
y npe^cTaBHjejieñ pasHbix po^OB.

F H C T O J io r u q ec K H ft  a s a j i u a  B o c c ia H O B H ie j ib H b ix  n p o u e c c o B  n a  M e c i e  B b i p e s a n -  
H b ix  p H ^ a  r p e Ö H b ix  ru iacT H H O K  h  M e p H Ä H o n a j ib H o r o  n a n a j i a  Beroe cucumis n o n a -
s b iB a c T  n o J iH O u e u H o e  B O c c T a H O B j ie n n e  b c c h  c h c t c m w  K J ie jO H H b ix  a j i e M e m o B .  Onu- 
c a n a  o n p e ^ e j i e H H a a  n o c j i e ^ o B a i e j i b n o c T b  r H C T o r e n e T H H e c K H x  n p o u e c c o B  n p H  p e r e -  
H e p a u H H  3 THX C T p y K iy p .  f l e j i a e T c a  n p e ^ n o j iO H c c H H e  0 6  sK T O ^ ep M a jib H O M  n p o n c -  
X O )K A eH H H  nO JIO BbIX KJICTOK.
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