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Résumé

Les cellules des parties digestives des mésentères sont décrites grâce aux
techniques d'histochimie et de microscopie électronique. Les cinq types de
cellules glandulaires sont comparés aux cellules homologues d'autres Cnidaires.

La répartition des diverses catégories cellulaires constitue trois régions
spécialisées dans les mésentères des Actinies. Les cellules épithéliales flagellées
et le mucus des cellules spumeuses du pharynx et de la portion supérieure des
entéroïdes facilitent le transit des proies. Les sécrétions des cellules à zymo-
gène de la portion inférieure des entéroïdes assurent la digestion extracellulaire.
La digestion intracellulaire finale a lieu dans les cellules phagocytaires, abon-
dantes dans les mésentéroïdes des pelotes mésentériques. La capacité des nom-
breuses cellules amiboïdes de la mésoglée des Actinies à transporter des éléments
nutritifs est discutée.

«

Les recherches sur la nutrition des Actiniaires ont essentielle-
ment porté sur ses aspects physiologiques. Krijgsman et Talbot
(1953) découvrirent dans la cavité coelentérique et les mésentères
une protéase proche de la trypsine, une lipase et une amylase. Nicol
(1959) démontra que la protéase n'agit sur les proies que lorsque
celles-ci sont maintenues au contact des mésentères. Il confirma
que la digestion, amorcée ainsi dans la cavité coelentérique, s'achève
après phagocytose des fragments de proies dans les mésentères,
comme l'avait découvert Metschnikoff (1880). Jeuniaux (1962) mit en
évidence une digestion extracellulaire de la chitine, au contact des
mésentères, par des chitinases et chitobiases. Murdock et Lenhoff
(1968) étudièrent les parts des digestions extra- et intracellulaire des
protéines. Gibson et Dixon (1969) isolèrent trois sérines protéases
homologues de celles du pancréas des Mammifères.

Yamao et Makino (1954) recherchèrent histoenzymologiquement
les phosphatases acides et les localisèrent dans des cellules glandu-
laires. Ces enzymes n'interviennent qu'au cours de la digestion
intracellulaire et sont, en fait, situés dans les cellules phagocytaires
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endodermiques, abondantes dans les pelotes mésentériques (Van
Praët, 1976).

L'étude ultrastructurale des mésentères n'a également fait
l'objet que de deux publications. Celle de Grimstone, Horne, Pantin
et Robson (1958) est axée sur les cellules musculaires et celle de
Vader et Lönning (1975) porte sur les filaments mésentériques de
Bolocera tuedia (Johnston).

Grâce à des observations histochimiques et cytologiques sur
Actinia equina L. et la comparaison de celles-ci aux travaux sur
Bolocera tuedia (Vader et Lönning, 1975) et d'autres Cnidaires
(Bouillon, 1966 ; Rose et Burnett, 1968 ; Trench, 1974 ; Tiffon et
coll., 1975, 1976 et Van Praët, 1976, 1977), nous préciserons l'ana-
tomie des entéroïdes et décrirons les types cellulaires impliqués dans
les processus de digestion extracellulaire, intracellulaire et le trans-
fert des éléments nutritifs.

Matériel et méthode

Les animaux destinés à l'histochimie ont été fixés au formol neutre
salé ou au liquide de Carnoy. Ceux destinés à la microscopie électronique
l'ont été au glutaraldéhyde à 6 p. 100, tamponné au cacodylate de
sodium, pendant 2 ou 24 heures à 0-4° C ; ils ont été après lavage post-
fixés au tétroxyde d'osmium à 1 p. 100, pendant 40 minutes à 0-4° C.
L'inclusion a été réalisée dans un mélange épon-araldite.

Les coupes semi-fines ont été colorées par l'azan, l'APS, le bleu
alcian à pH 2,5 et l'éosine après désaralditage au méthoxyde de sodium.

Les coupes ultrafines ont été contrastées par la double réaction
de Reynolds à l'acétate d'uranyle-citrate de plomb et observées au micro-
scope électronique Hitachi HU 11 E.

Les réactions histochimiques sont récapitulées sur le tableau 1.
Les expériences d'incubation dans la ferritine ont été réalisées avec

des concentrations de 1 mg/ml pendant une ou deux heures. Les animaux
ont ensuite été maintenus dans l'eau de mer et examinés durant cinq
semaines. Dans la discussion est également mentionné le résultat d'une
expérience de nutrition avec un hydrolysat de protéines de Chlorella vul-
garis 14 C (CEA réf. CB4).

OBSERVATIONS

I - Anatomie macroscopique et microscopique des mésentères

On distingue classiquement dans les mésentères, d'une part la
cloison mésentérique ou mésentéroïde et, d'autre part, leur bord
libre qui forme un bourrelet : le filament mésentérique ou enté-
roïde.

A - Dans leur portion supérieure, qui descend du pharynx, les enté-
roïdes sont constitués d'un triple bourrelet de 180 à 200 µm d'épais-
seur, ce qui leur donne en coupe transversale un aspect trilobé.
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Chaque cordon a un diamètre de 80 à 100 µm. Depuis le XIXe siècle
les auteurs se sont basés sur l'histologie pour définir les parties
anatomiques des entéroïdes (Fig. 1).

L'apex du cordon médian est essentiellement constitué de cel-
lules épithéliales flagellées mais, parce qu'il comporte des cellules
glandulaires et des nématocytes, il a été appelé tractus cnidoglan-
dulaire. Les cellules glandulaires peu nombreuses sont de cinq types
différents ; le plus représenté est celui des cellules spumeuses.

Schéma d'une coupe transversale, au niveau supérieur d'un entéroïde.
CM : cloison mésentérique ; TC : tractus ciliaire, composé exclusivement d'épi-
théliocytes flagellés ; TCG : tractus cnidoglandulaire, constitué d'épithéliocytes
flagellés, de cellules glandulaires et de nématocvtes ; TI : tractus intermédiaire,
formé de cellules phagocytaires et de rares cellules glandulaires ; TR : tractus
réticulaire, composé en majorité de cellules à vacuoles, de rares cellules glandu-
laires et de cellules à concrétions (flèches noires). Les points noirs correspondent

aux planches II1, (1), II2 (2) et III2 (3).

Les apex des cordons latéraux, constitués exclusivement de
cellules épithéliales flagellées, sont les tractus ciliaires. Leur dispo-
sition en mamelons forme une succession de sillons perpendiculaires
à l'axe de l'entéroïde.

Les faces latérales des cordons médian et latéraux, comprises
entre ces deux tractus, sont chez les espèces à symbiontes les tractus
à zooxanthelles. Pour tenir compte des espèces qui en sont dépour-
vues comme Actinia equina L., il est aussi appelé tractus intermé-
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diaire. Il est constitué de cellules phagocytaires et de rares cellules
glandulaires.

La zone d'union des deux cordons latéraux, rattachée au mésen-
téroïde, est, du fait de son aspect vacuolaire, désignée sous le terme
de tractus réticulaire. Cet aspect est dû aux nombreuses cellules
à vacuole qui le constituent. Les cellules glandulaires y sont rares
mais, latéralement, au contact des tractus ciliaires existent quelques
cellules particulières, à concrétions (Van Praët, 1977).

B - Dans leur portion inférieure, les entéroïdes ne sont plus formés
que d'un bourrelet unique, de 120 à 180 µm de diamètre, situé dans
le prolongement du cordon médian. Bien que cette région soit
constituée d'un plus grand nombre de cellules glandulaires qu'au
niveau supérieur, elle est également désignée sous le terme de
tractus cnidoglandulaire. Les cellules glandulaires y sont également
de cinq types différents mais les plus nombreuses sont les cellules
à zymogène.

La région au contact du mésentéroïde comporte essentiellement
des cellules épithéliales flagellées mais celles-ci ne sont pas situées
sur des expansions et, malgré son analogie avec les cordons laté-
raux, cette région n'est pas désignée sous le terme de tractus
ciliaire.

C - Les mésentéroïdes verticaux et réduits à une lamelle d'une dizaine
de µm au contact des entéroïdes trilobés, s'épaississent dans leur
partie inférieure et au contact de la colonne. Dans leur partie infé-
rieure ils atteignent 180 µm d'épaisseur et font, ainsi que les enté-
roïdes unilobés, de nombreuses circonvolutions. L'ensemble forme
les pelotes mésentériques, blanchâtres, de quelques millimètres de
diamètre. Dans les pelotes, les mésentéroïdes sont constitués de
cellules phagocytaires et de très peu de cellules glandulaires. Par
contre, cette proportion s'inverse dans la partie verticale des cloisons
mésentériques qui relient les entéroïdes trilobés et les pelotes mésen-
tériques à la colonne.

II - Caractères hisrochimiques et ultrastructuraux
des cellules des mésentères

Nous décrirons successivement les cellules épithéliales flagellées,
les nématocytes, les cinq types de cellules glandulaires, les cellules
phagocytaires et celles de la mésoglée. Afin de préciser les caractères
cytophysiologiques de ces deux dernières catégories, nous présente-

PLANCHE I
Actinia equina

1 - Cellules à zymogène (T.3), sphéruleuse (T.2) et à petits globules (T.5) dans
un traetus cnidoglandulaire au niveau inférieur des entéroïdes. EF : épithéliocyte

flagellé.
2 - Cellules à zymogène (T.3), spumeuse (T.l) et à petits globules (T.5) au

même niveau.
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rons les résultats d'expériences de nutrition particulaire dans la
partie III. Les résultats histochimiques sont récapitulés sur le
tableau 1.

A - Les cellules épithéliales flagellées (Planche I).

Les cellules sont étroites, de la hauteur du feuillet (30 µm).
Elles possèdent un flagelle unique entouré de neuf microvillosités.
Leur noyau médian occupe le diamètre de la cellule ; à son niveau,
seule la longue racine ciliaire qui s'enfonce de 20 à 25 µm est visible
dans le cytoplasme. Dans la portion apicale, au-dessus du noyau,
le reticulum endoplasmique est développé, les mitochondries sont
nombreuses et, immédiatement sous les microvillosités, existent des
globules ovoïdes, opaques aux électrons, de 0,2 à 0,4 µm. Sous ces
globules apicaux, des microfilaments forment une trame perpendi-
culaire à l'axe de la cellule. Ces microfilaments relient à travers le
cytoplasme les jonctions septées qui existent, à ce niveau, entre les
cellules. Dans la portion basale, sous le noyau, existent de nom-
breux granules denses caractérisés par digestion à l'amylase comme
d'abondantes réserves de glycogène.

B - Les nématocystes.

Ils sont de deux types. Il s'agit de basitriches dont la capsule
élancée a en moyenne 37 µm de hauteur sur 4 à 5 µm de diamètre
et de mastigophores microbasiques dont la capsule plus renflée a 22
à 25 µm de hauteur sur 5 à 7 µm de diamètre. Leur hampe est
colorée en rouge par l'azan et le contenu du cyste en bleu intense
dans les basitriches mais peu dans les mastigophores. En micro-
scopie électronique, le contenu des capsules des basitriches est éga-
lement plus dense que celui des mastigophores. La rétention de
nitrate de plomb dans les nématocystes rend non significative la
réaction des phosphatases acides de Gomori à leur niveau. Néan-
moins, en microscopie électronique, les précipités de plomb sont
exclusivement localisés, dans les mastigophores, à leur hampe.

C - Les cellules glandulaires du type 1 ou cellules spumeuses (Planche I,
2).

Elles ont la hauteur du feuillet et leur diamètre atteint une
dizaine de µm. Leur sécrétion se compose de granules polyédriques
de 1 µm et plus, aux membranes coalescent.es. Cette sécrétion volu-
mineuse repousse les organites à la périphérie de la cellule ; les
rares mitochondries sont plaquées contre la membrane cellulaire,
le noyau est basai. Nous n'avons pas observé de flagelle.

Le contenu fibreux des granules est APS-positif après acétyla-
tion-saponification, digestion à l'amylase et, partiellement, après
méthylation-saponification. Il est fortement coloré par le réactif de
Hale, le bleu alcian à pH 2,5 et métachromatique avec le bleu de
toluidine à pH 5,6. Mais il est peu colorable par le bleu alcian à
pH 0,5 et la métachromasie avec le bleu de toluidine disparaît à
pH 3. Avec la méthode de Ravetto, seule la phtalocyanine à pH 2,5



TABLEAU 1

Réactions histochimiques

1 APS

2 acétylation-APS

3 acétylation-saponification-
APS

4 méthylation-bleu alcian
pH 2,5

5 méthylation-saponiflcation
bleu alcian pH 2,5

6 amylase - APS - bleu alcian
pH 2,5

7 APS - bleu alcian pH 2,5

8 bleu alcian pH 0,5

9 Ravetto bleu alcian pH 0,5
jaune alcian pH 2,5

10 bleu de toluidine pH 5,6

11 bleu de toluidine pH 3,4

12 réaction à l'hydrate de fer de
Hale

13 tétrazoréaction de Danielli

Sécrétion des cellules
spumeuses des tractus

cnidoglandulaires
et du pharynx

+

—

+

—

+

violette

violette

±

jaune

métachromasie

±

+

—

Sécrétion des cellules
spumeuses

des mésentères

+

—

+

—

+

violette

violette

+ à ±

jaune à verte

métachromasie

métachromasie

+

—

Granules des cellules
à zymogène

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

+

Autres structures positives

les bases des cellules flagellées des tractus ciliai-
res, des cellules phagocytaires endodermiques et
certaines inclusions dans les cellules amiboîdes
mésogléennes

les inclusions et les bases des cellules APS +
en (1) ne le sont plus après amylase

métachromasie des atriches

métachromasie des atriches

atriches et rares inclusions des cellules endoder-
miques

filament des spirocystes, cellules à grains des
atriches



14 alloxane Schiff

15 benzoylatlon +
tétrazoréaction

16 acide performlque +
tétrazoréaction

17 réaction de Lison et Pinheiro
au p-DMAB

18 réaction de Morel et Sisley

19 réaction au jaune naphtol-S

20 réaction de Chèvremont et
Fréderic

21 réaction au noir Soudan

22 réaction au bleu BZL

23 réaction au sulfate bleu de
Nil

14 fer total

25 réaction de Gomori au gly-
cérophosphate de sodium
nitrate de plomb

CONCLUSIONS

—

±

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

mucus
à polysaccharides

acides
sans protéines

groupement
COOH > SO3H

—

±

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

mucus
à polysaccharides

acides
sans protéines

groupements
COOH et SO3H

+

—

+

—

+

—

—

—

—

—

—

granules protéiques
riches

en tryptophane
et résidus basiques

idem

certains noyaux, en particulier au niveau des
tractus ciliaires

très faible au niveau des atriches et des filaments
des spirocystes

majorité des post-phagosomes des tractus rétlcu-
laires et cellules phagocytaires, muscles, fila-
ments des spirocystes

quelques phagosomes des tractus réticulaires et
cellules phagocytaires

globules à la base des cellules phagocytaires et
du tractus réticulaire

idem

coloration en rose, des globules de la base des
cellules phagocytaires et du tractus réticulaire

rares inclusions endodermiques

cellules phagocytaires, nématocystes et faiblement
dans les tractus réticulaires en optique
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le colore. Il ne prend pas les réactifs des protéines, sauf faiblement
après benzoylation ceux de la tétrazoréaction de Danielli.

Le produit de sécrétion des cellules spumeuses est donc un
polysaccharide acide, à groupements « COOH » ; les groupements
« SO3H » y semblent peu abondants. Leur mucus est coloré en bleu
par l'azan.

D - Type 2, les cellules sphéruleuses (P l anche I, 1).

Elles ont les mêmes affinités tinctoriales que les cellules spu-
meuses pour les colorants de l'azan. Elles ont des granules de 0,4 à
0,8 µm de diamètre, entourés d'une membrane. Ils sont abondants
mais des mitochondries et des ribosomes existent néanmoins entre
eux. L'apex de ces cellules est muni de microvillosités et d'un flagelle.
Elles ont 4 à 5 µm de diamètre. Elles n'ont été identifiées avec certi-
tude en optique qu'après fixation au glutaraldéhyde-tétroxyde
d'osmium, sur des coupes semi-fines désaralditées. Ces techniques
limitent leur diagnose histochimique et rendent difficile leur identi-
fication exacte.

E - Type 3, les cellules à zymogène (Planche I).

Elles sont caractérisées par un ergastoplasme très développé qui
entoure des granules opaques aux électrons de 1 à 2 µm de dia-
mètre, parfois plus. La membrane qui les entoure est plaquée à la
sécrétion et n'est visible que sous la forme d'un liseré plus dense.
Ces cellules ont un flagelle entouré de microvillosités d'un ¡¿m de
hauteur ; la racine s'enfonce obliquement de quelques µm dans le
cytoplasme. Leurs granules sont colorés par les réactions globales des
protéines (alloxane Schiff, tétrazoréaction de Danielli), celle au jaune
naphtol-S et celle du tryptophane, au pDMAB. La benzoylation
supprime la réactivité à la tétrazoréaction des granules qui ne
prennent ni l'APS, ni la coloration de Morel et Sisley, ni celle de
Chèvremont et Fréderic.

Les granules des cellules à zymogène, abondantes dans la por-
tion inférieure des tractus cnidoglandulaires, sont donc composés
de protéines basiques, riches en tryptophane mais pauvres en histi-
dine et en tyrosine.

PLANCHE II
Actinia equina

1 - Au niveau supérieur des entéroïdes, la mésoglée (M) est très développée
au centre du cordon médian entre le tractus cnidoglandulaire (TCG) et les
tractus intermédiaires (TI). Les nombreuses cellules de la mésoglée ont un
ergastoplasme important et leurs appareils de Golgi (G) sécrètent des globules

de quelques dixièmes de µm. N. : noyau de cellule de la mésoglée.
2 - Dans les autres parties de la mésoglée (M), ici dans un cordon latéral entre
le tractus ciliaire (TC) et le tractus intermédiaire (TI), les cellules de la
mésoglée contiennent diverses inclusions dont des globules de 0,4 µm, du
glycogène (GL), une racine ciliaire (RC). N : noyau de cellule amiboïde de la

mésoglée.
3 - Cellule glandulaire du type 4 (T.4) dans un mésentéroïde, au niveau des
pelotes mésentériques, entre des cellules phagocytaires. RC : racine ciliaire.



PLANCHE II



P L A N C H E I I I



NUTRITION D'ACTINIA EQUINA 423

F - Les cellules du type 4 (Planche II, 3).

Elles semblent présenter les mêmes caractères histochimiques
que celles du type 3. Mais elles en diffèrent par leurs granules plus
nombreux qui occupent tout le cytoplasme où n'existe que peu ou
pas d'ergastoplasme mais quelques rosettes de glycogène. Peu nom-
breuses dans les tractus cnidoglandulaires, ces cellules semblent
constituer la majorité des cellules à granules des mésentéroïdes.

G - Les cellules du type 5 (Planche I).

Ces cellules flagellées sont caractérisées par la présence dans
leur cytoplasme de nombreux petits globules de 0,2 à 0,4 µm entourés
d'une membrane. Leur contenu est dense aux électrons. Autour
de la racine ciliaire existent aussi de nombreuses mitochondries et
des rosettes de glycogène. Leur caractère de cellules glandulaires sera
envisagé dans la discussion.

H - Les cellules phagocytaires (Planches II et III).

1) Ces cellules unies entre elles par des jonctions septées, de 1
à 1,5 µm de hauteur, possèdent un flagelle entouré d'une couronne
de neuf microvillosités. Leur cytoplasme contient, dans sa portion
apicale, de nombreuses vésicules de moins d'un µm en rapport avec
le reticulum endoplasmique très développé et l'appareil de Golgi.
Plus profondément sont situées une à trois vésicules de 2 à 5 µm, au
contenu hétérogène. La réaction cytoenzymologique de Gomori au
ß-glycérophosphate permet de localiser, dans le reticulum et les
vésicules, des phosphatases acides. Ces cellules absorbent expéri-
mentalement l'encre de Chine et la ferritine. On observe celle-ci,
en microscopie électronique, successivement, selon le temps d'expé-
rience, dans les petites puis les grosses vésicules. Le contenu hété-
rogène des grosses vésicules, que nous considérons comme des post-
phagosomes (De Duve et Wattiaux, 1966), est coloré par les réactions
des protéines et parfois du fer.

La région basale de ces cellules contient d'abondantes goutte-
lettes lipidiques de 0,4 à 0,8 µm de diamètre, entourées de rosettes
de glycogène. Ces lipides sont colorés par le noir Soudan, le bleu
BZL et en rose par le sulfate bleu de Nil.

2) Les cellules à vacuole et celles à concrétions situées dans
les tractus réticulaires et le feuillet interne du pharynx peuvent
être définies par les mêmes critères que ceux qui viennent d'être

PLANCHE III
Actinia eqnina

1 - Cellules phagocytaires dans un mésentéroïde, au niveau des pelotes mésenté-
riques, unies par des jonctions septées (JS). Les flèches noires soulignent des

images d'absorption. M : mitochondrie.
2 - Coupe ultrafine non colorée au niveau supérieur d'un entéroïde. L'individu
était, au moment de la fixation, depuis 2 heures dans de l'eau de mer chargée
de ferritine (1 mg/ml). Les flèches indiquent les concentrations de granules de
ferritine absorbés. F : flagelle, MV : microvillosité, VAC : vacuole de la cellule.
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cités. Elles absorbent la ferritine que l'on retrouve dans les vésicules
apicales puis plus profondément. Leur base contient également des
post-phagosomes et des gouttelettes lipidiques entourées de rosettes
de glycogène. Elles ne diffèrent des cellules phagocytaires précédem-
ment décrites que par leur faible teneur en phosphatases acides et
par la présence d'une vacuole d'une dizaine de µm de diamètre
pour les cellules à vacuoles et l'existence d'inclusions de 0,3 à 1,5 µm,
entourées d'une double membrane pour les cellules à concrétions
(Van Praët, 1977).

I - Les cellules de la mésoglée (Planche II, 1, 2).

La mésoglée s'étend jusqu'au centre des entéroïdes ; au niveau
supérieur, elle s'élargit dans chaque cordon (Fig. 1). Dans le cordon
médian où elle a son maximum d'expansion, on peut observer sur
les coupes transversales à l'axe de l'entéroïde jusqu'à une trentaine
de cellules massées les unes contre les autres. Leur chromatine est
condensée contre la membrane nucléaire et forme quelques mottes
au centre du noyau. Le cytoplasme réduit a un aspect caractéristi-
que. Il contient un ergastoplasme extrêmement développé, sauf à
proximité du noyau où existe un dictyosome. Celui-ci élabore des
globules denses, opaques aux électrons de 0,3 à 0,6 µm de diamètre
(Planche II, 1).

Sur les coupes histologiques on observe, au sein de cet amas de
cellules identiques, une ou deux cellules imbriquées, d'aspect diffé-
rent. Leur cytoplasme plus développé envoie des expansions entre
les cellules voisines. Il contient peu d'ergastoplasme mais de nom-
breux granules ovoïdes, acidophiles, éosinophiles, d'aspect identique
en microscopie électronique à ceux élaborés dans les cellules précé-
demment décrites. On peut parfois y observer une racine ciliaire,
des vacuoles au contenu hétérogène, assimilées à des post-phago-
somes, des gouttelettes lipidiques et des quantités variables de
glycogène. Cette deuxième forme de cellules abonde dans les cordons
latéraux et les mésentéroïdes ; elles correspond aux cellules amé-
boïdes qui existent dans toute la mésoglée mais aussi dans recto-
derme et l'endoderme où elles peuvent pénétrer.

En microscopie électronique, on peut toujours distinguer les
cellules mésogléennes des bases des cellules épithéliales coupées
tangentiellement. Les premières sont en contact intime avec les
fibres de collagène tandis que les secondes en sont séparées par une
basale claire, fibreuse d'un dixième de µm.

Ill - Absorption particulaire expérimentale

Les Actinies placées 1 ou 2 heures dans de l'eau de mer chargée
d'encre de Chine ou de ferritine absorbent ces particules.

A - L'encre de Chine est très faiblement absorbée par l'ectoderme
au niveau de la colonne et des tentacules. Elle l'est, par contre,
fortement par les cellules phagocytaires de l'endoderme. Leur mar-
quage par les particules de carbone confirme la présence de ces cel -
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lules dans les tractus intermédiaires et, au niveau des pelotes mésen-
tériques, dans les mésentéroïdes. Mais le carbone permet d'en localiser
également dans la colonne entre les insertions des mésentères et
dans les tentacules. Des particules, en moins grand nombre, sont éga-
lement visibles entre les vacuoles des tractus réticulaires.

Ces diverses régions restent chargées de carbone plusieurs mois.

B - La ferritine à la concentration d'1 mg/ml est absorbée dans les
mêmes zones que l'encre de Chine mais, parfois, avec des intensités
différentes.

L'ectoderme semble absorber encore moins la ferritine que
l'encre de Chine, sauf au niveau des acrorhages qui l'absorbent forte-
ment.

Pour l'endoderme, c'est dans les entéroïdes trilobés que s'obser-
vent les différences. La ferritine a été faiblement absorbée par les
cellules phagocytaires des tractus intermédiaires mais fortement par
les cellules à vacuole et celles à concrétions des tractus réticulaires
(Planche III, 2).

C - Cinétique de l'absorption de la ferritine. Après deux heures, on
observe en microscopie électronique des images de pinocytose à
l'apex des cellules phagocytaires et de la ferritine dans les plus
petites vacuoles, celles de moins d'un µm.

Chez les Actinies placées alors vingt-quatre heures en eau de
mer courante, la ferritine ne se trouve plus dans les petites vacuoles
apicales des cellules phagocytaires. Elle est située dans celles plus
profondes d'un µm et plus.

Après quatre et six jours, la ferritine est localisée exclusive-
ment dans les gros post-phagosomes hétérogènes de 2 à 5 µm.
Ceux-ci contiennent, en partie, de la ferritine et, en partie, des amas
membranaires. En microscopie optique la réaction de détection
du fer confirme ces localisations. La réaction est positive dans la
moitié apicale des cellules pendant vingt-quatre heures. Elle s'étend
à toute la cellule après quarante-huit heures puis se concentre dans
la moitié apicale après quatre à six jours. Elle y est demeurée
intensément visible pendant les cinq semaines de l'expérience.

De la ferritine est également visible dans des vésicules de
cellules mésogléennes, chez les individus observés quatre et six
jours après l'incubation.

Dans les acrorhages, la localisation du fer effectuée en micro-
scopie photonique permet de suivie l'absorption de la ferritine. La
réaction forme une bande bleutée, six jours après l'incubation, à la
limite des capsules d'atriches et des cellules à grains. La réaction
est également demeurée positive, à ce niveau, pendant les cinq
semaines de l'expérience.

IV - Discussion

A - Comparaison des types cellulaires impliqués dans la nutrition. Si les
cellules à zymogène (type 3) sont bien caractérisées, la description
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et l'appellation des autres types cellulaires varient selon les auteurs ;
nous tenterons de la préciser (tableau 2).

1. Les caractères des cellules à zymogène (Planche I) furent
définis par Rose et Burnett (1968) chez Hydra viridis. Les cellules
précédemment décrites par Bouillon (1966) chez d'autres Hydraires,
sous le terme de cellules sphéruleuses stomacales, ont les mêmes
caractères histochimiques, un ergastoplasme abondant et paraissent
donc homologues. Les cellules à zymogène ont été retrouvées chez
Cerianthus lloydi par Tiffon et Bouillon (1975) qui ont mis en évi-
dence la forte teneur en tryptophane de leurs inclusions. Ces cel-
lules ont également été observées chez Zoanthus sociatus (Trench,
1974), Bolocera tuedia (Vader et Lönning, 1975), chez le Sclérac-
tiniaire Hoplangia durotrix (Van Praët, 1977). Elles existent égale-
ment chez Actinia equina et Cereus pedunculatus où nous les avons
retrouvées.

Nous avons tiré parti de la différence de densité des cellules
à zymogène entre les portions supérieures des entéroïdes, où elles
sont rares, et les portions inférieures où elles abondent pour tester
les différences d'activité d'extraits de ces deux zones. Le broyat
d'entéroïdes trilobés très pauvre en cellules à zymogène n'agit pas
sur les substrats N-benzoyl-DL-arginine-2-naphtylamide et N-ben-
zoyl-DL-phénylalanine-2-naphtylamide, contrairement à celui des
pelotes mésentériques avec lequel on obtient une réaction positive,
après quatre heures d'incubation à 37° C qui y révèle la présence
d'enzymes proches de la trypsine et la chimotrypsine.

Ces réactions, la richesse en tryptophane et le caractère basique
(révélé par le jaune Naphtol-S) des granules des cellules à zymogène
nous font admettre qu'elles sécrètent les protéases bien caractérisées
par Coan et Travis (1970) chez Renilla reniformis. Ces auteurs ont
précisé les données fournies par les précédentes recherches (Krijgs-
man et Talbot, 1953 ; Gibson et Dixon, 1969) et défini ces enzymes,
instables en raison de leur grand nombre de résidus aminés basiques,
comme homologues de la trypsine et de la chimotrypsine des Mam-
mifères.

Les cellules à zymogène (type 3) existent chez les Hydraires, les
Octocoralliaires, les Zoanthaires, les Cérianthaires, les Scléracti-
niaires et les Actiniaires. Leurs sécrétions enzymatiques sont res-
ponsables de la digestion extracellulaire, de contact, des Cnidaires.

2. Les cellules spumeuses à mucus (Planche I, 2) ont été égale-
ment définies ultrastructurellement par Bouillon (1966) puis par
Rose et Burnett (1968) qui ont mis en évidence l'importance de la
fixation et de la coloration sur l'aspect de leur mucus. Ces cellules
correspondent à la description du type II de Vader et Lönning
(1975) et à la figure 7 attribuée au type I par ces auteurs. Leur
discussion révèle une possible confusion des deux types. Nous consi-
dérons que ces cellules (type 1) se définissent ultrastructuralement
par la possession de granules de 1 µm et plus, au contenu fibreux,
dont les membranes peuvent être plus ou moins coalescentes et par
l'abondance de leur sécrétion qui repousse à la périphérie les orga-
nites cellulaires. D'autre part, l'histochimie permet de distinguer



NUTRITION D'ACTINIA EQUINA 427

des sécrétions d'acidités diverses là où la microscopie électronique
ne révèle pas de différence. La coloration de Ravetto permet ainsi
de caractériser le mucus des cellules spumeuses des mésentéroïdes
comme plus acide que celui des cellules spumeuses des entéroïdes
et de l'ectoderme.

A ces variations locales s'en ajoutent de spécifiques qui expli-
quent les données différentes rapportées par Bouillon (1966) et Rose
et Burnett (1968). Même entre deux espèces d'Actiniaires de telles
variations existent, par exemple les sécrétions des cellules spumeuses
ectodermiques de Cereus pedunculatus sont plus acides que celles
d'Actinia equina.

TABLEAU 2
Synonymie des types cellulaires glandulaires

Rose et Burnett, 1968
Hydra viridis

Spumous mucous cells

Granular mucous cells

Other cells : < Paneth
cells »

Vader et Lönning, 1975
Bolocera tuedia

type II

type I

type III

type IV

neurosecretory cells

Nomenclature de l'article
Actinia equina

cellules spumeuses
type 1

cellules sphéruleuses
type 2

cellules à zymogène
type 3

type 4

type 5

Les cellules spumeuses (type 1) sont donc chez les Cnidaires
des cellules à polysaccharides acides, ayant des groupements
« COOH » et « SO3H » en proportions variables. Ce mucus est
toujours pauvre en protéines. Bouillon (1966) met cette pauvreté en
rapport avec le faible développement de l'ergastoplasme dans ces
cellules, ce qui les différencie des cellules à mucus des Vertébrés.

Chez d'autres Anthozoaires, Di Salvo (1971) et Tiffon et Bouti-
bonnes (1976) considèrent que les particules, dont les bactéries,
adhèrent au mucus et que l'ensemble mucus et particules est
phagocyté. Chez les Actinies, la forte concentration de cellules
spumeuses dans l'ectoderme, le pharynx et la portion supérieure
des entéroïdes peut également permettre un tel rôle de transit du
mucus. Mais il participe également à la lubrification et au nettoyage
des epithéliums ; ainsi, le lendemain de la prise d'une proie, les rési-
dus non phagocytés sont rejetés sous forme d'une pelote fécale
enrobée de mucus.

Les colorations polychromes mettent en évidence d'autres types
cellulaires. En microscopie électronique, tous les auteurs ont men-
tionné la diversité des cellules glandulaires (tableau 2). Rose et
Burnett (1968) décrivent en plus des cellules à zymogène et spu-
meuses des « granular mucous cells » et des « other cells ». Vader
et Lönning (1975) définissent quatre types. La transposition des
observations effectuées en microscopie optique à celles faites en
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microscopie électronique est rendue difficile du fait de l'influence
des fixations sur l'aspect des sécrétions et du peu de différence de
diamètre des granules. Notre diagnose des types 2 et 4 est donc
réduite aux caractères ultrastructuraux.

3. Le type 2 (Planche I). Ces cellules, qui contiennent de nom-
breux granules de moins de 0,8 µm, répondent aux critères des
« granular mucous cells » de Rose et Burnett (1968) qui ont montré
leur affinité avec les cellules à mucus spumeuses. Elles correspon-
dent au type 1 de Vader et Lönning (1975) et aux figures 5 et 6 qui
s'y rattachent (mais la figure 7 qui lui est aussi attribuée pourrait
être celle d'une cellule spumeuse). Ces auteurs les assimilent aux
cellules sphéruleuses de Bouillon (1966). Nous en avons donc gardé
le terme bien que, parmi les trois catégories de cellules sphéruleuses
définies par cet auteur, celles dites « stomacales » correspondent,
d'après leurs caractères histochimiques et l'abondance de leur
ergastoplasme, à ce que tous les auteurs appellent à présent des
cellules à zymogène. Les cellules « sphéruleuses endodermiques
hypostomiales » pourraient être les homologues du type 2. D'après
Bouillon, elles élaborent des polysaccharides acides et des protéases
et participent donc à la digestion extracellulaire.

4. Le type 4 (Planche II, 3) présente lui des affinités avec les
cellules à zymogène du type 3 ; Vader et Lönning écrivent "The
secretory granules in type IV cells are structurally practically indis-
tinguishable from those in type III cells”. Ces cellules du type 4,
peu abondantes dans les tractus cnidoglandulaires, constituent selon
nous, avec les cellules spumeuses, la majorité des cellules glandu-
laires mésentéroïdes. Aucune réaction histochimique des protéines,
y compris celle au pDMAB du tryptophane, ne nous a permis de
les différencier des cellules à zymogène du type 3. II pourrait s'agir
de deux stades de maturation des cellules à zymogène. L'ergasto-
plasme régresserait, selon cette hypothèse, dans les cellules chargées
de sécrétion. Pour tenir compte néanmoins de leur spécificité ultra-
structurale (faible ergastoplasme et granules plus nombreux) et de
leur localisation différente, nous conservons la notion des deux
types, 3 et 4, des précédents auteurs.

5. Le type 5 (Planche I). Ces cellules flagellées à nombreux
petits globules denses de 0,2 à 0,4 µm, visibles dans les tractus
cnidoglandulaires, diffèrent des cellules à grains des acrorhages, par
la taille inférieure de leurs inclusions. Vader et Lönning qui les
avaient observées chez Bolocera tuedia se réfèrent à Davis (1972)
pour leur attribuer une fonction neuro-glandulaire. Rien ne nous
permet de confirmer cette fonction ; par contre, l'aspect et la taille
de leurs globules les rapprochent des cellules amiboïdes de la
mésoglée.

6. Les cellules de la mésoglée (Planche II). L'amas de cellules
dans le cordon central des entéroïdes trilobés est constitué de
cellules dont le cytoplasme réduit est occupé par un ergastoplasme
abondant, sauf à proximité du noyau, où un dictyosome sécrète quel-
ques globules denses de 0,2 à 0,5 µm. Nous considérons cet amas
de cellules comme une réserve de cellules amiboïdes en maturation,
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à proximité des réserves glycolipidiques des cellules des tractus
intermédiaires et réticulaires. Lorsqu'on observe la mésoglée des
autres zones des entéroïdes, des mésentéroïdes et de la colonne, on y
voit des cellules à des états différents. Les unes ont encore un
ergastoplasme important mais davantage de globules acidophiles ;
les autres n'ont pratiquement pas d'ergastoplasme mais des globules,
des granules de glycogène et, parfois, des inclusions phagosomiales.

Certaines images de cellules à zymogène en formation à la base
du tractus cnidoglandulaire des entéroïdes supérieurs présentent
également une analogie ultrastructurale avec les cellules méso-
gléennes amassées à proximité qui constituent, peut-être, une réserve
de cellules aux potentialités assez vastes, capables de fournir des
cellules amiboïdes mais aussi des cellules glandulaires.

B - Absorption et transfert des substances. Les travaux de Chia (1972)
et de Schlichter (1974, 1975) ont montré l'importance de l'absorption
du glucose et des acides aminés dissous par l'ectoderme. Des obser-
vations personnelles avec des hydrolysats de Chlorelles marquées au
carbone 14 (acides aminés et glucides aminés) confirment ces don-
nées. La faiblesse de l'absorption endodermique ne provient pas
d'une impossibilité mais correspond à un processus physiologique
car les pelotes mésentériques isolées, incubées révèlent une forte
incorporation. Mais celle-ci a lieu davantage au niveau des tractus
cnidoglandulaires que des mésentéroïdes dont les cellules phagocy-
taires semblent absorber peu les substances de la taille d'un acide
aminé (Van Praët, à paraître).

Les particules et les fragments de proies libérés par la digestion
extracellulaire sont au contraire essentiellement absorbés par les
cellules phagocytaires de l'endoderme.

L'absorption plus faible de ferritine que d'encre de Chine au
niveau des tractus intermédiaires n'a pas été expliquée par l'étude
ultrastructurale. Cette différence peut révéler une circulation d'eau
réduite ou variable à ce niveau car les cordons médian et latéraux
sont étroitement accolés (Fig. 1) et les tractus ciliaires créent des
courants d'eau qui vont directement au tractus cnidoglandulaire.

L'absorption de ferritine par les cellules à vacuoles et celles à
concrétions des tractus réticulaires, la présence de post-phagosomes
et de réserves glycolipidiques à leur base, sans permettre de préciser
leur rôle dans les processus d'excrétion (Mouchet, 1929, 1930 ; Van
Praët, 1977), montrent leur affinité avec les cellules phagocytaires.

Le passage d'acides aminés radioactifs ou de produits métabo-
lisés d'origine ectodermique dans les cellules amiboïdes de la
mésoglée (Doumenc, 1977), de ferritine d'origine endodermique, la
présence parfois de phagosomes et de glycogène et leur mobilisation
lors des phénomènes de régénération (Van Praët, 1974 ; Van Praët et
Doumenc, 1975) nous font considérer que ces cellules sont capables
de transférer des éléments nutritifs et des déchets entre les diverses
régions de l'Actinie. Ces problèmes de transfert se posent de façon
particulière chez les Actiniaires. Les cellules mésogléennes sont
absentes ou rares chez les Scléractiniaires ; mais les individus sont
souvent, au sein de la colonie, de petite taille et leur mésoglée est
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réduite à quelques dixièmes de µm au niveau de la colonne. Lors-
qu'elle atteint le µm, des contacts sont établis de part et d'autre par
des expansions cellulaires (Van Praët, 1977) comparables à celles qui
existent chez les Hydraires (Bonnefoy et Kolenkine, 1975).

Chez les Actiniaires, les individus isolés ont acquis une taille
importante et leur mésoglée est épaisse. De plus, il existe au niveau
supérieur des entéroïdes et du pharynx, des zones considérées
comme spécialisées dans l'excrétion (Mouchet, 1929, 1930 ; Van
Praët, 1977) qui ne se rencontrent pas chez les Scléractiniaires.

Tout cela pose, chez les Actiniaires, des problèmes de transfert
que les processus de diffusion de cellule à cellule et au travers de
la mésoglée ne suffisent pas à résoudre et qui pourraient avoir été
améliorés par la présence de nombreuses cellules amiboïdes dans
la mésoglée.

CONCLUSIONS

La proportion des divers types cellulaires diffère entre la
portion supérieure des entéroïdes, qui descend du pharynx, et la
portion inférieure, y compris dans la région désignée sous le terme
commun de tractus cnidoglandulaire.

Au niveau supérieur, ce tractus qui a, comme le pharynx, une
fonction de transit, est essentiellement composé de cellules épithé-
liales flagellées et de cellules à mucus spumeuses. Au niveau infé-
rieur, dans les pelotes mésentériques qui assurent la fonction diges-
tive, ce sont les cellules à zymogène qui sont les plus nombreuses.
Les cellules glandulaires impliquées dans la digestion sont de quatre
types.

Type 1. Les cellules spumeuses à mucus ont des inclusions de
1 µm et plus, composées de polysaccharides acides et dépourvues
de protéines aux membranes plus ou moins coalescentes.

Type 2. Les cellules sphéruleuses à mucus ont des inclusions de
0,4 à 0,8 µm de diamètre qui contiendraient des polysaccharides
acides et des proteases.

Type 3. Les cellules à zymogène ont un ergastoplasme abondant.
Leurs granules de 1 à 2 µm sont constitués de protéines basiques
riches en tryptophane dont certaines sont des enzymes homologues
à la trypsine et la chimotrypsine des Mammifères.

Type 4. Ces cellules proches de celles du type 3 contiennent
également des granules protéiques.

Il existe un cinquième type de cellules, mais la nature de leurs
nombreux petits globules de 0,2 à 0,4 µm n'a pas été déterminée.

Les nématocystes qui fixent les proies et permettent ainsi la
digestion de contact, indispensables du fait de l'instabilité des
enzymes des cellules à zymogène, sont de deux types. Ce sont des
mastigophores microbasiques et des basitriches.
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La digestion s'achève dans les cellules phagocytaires situées
dans les mésentéroïdes au niveau des pelotes mésentériques et de
l'endoderme de la colonne et des tentacules. Ces cellules accumulent
à leur base des réserves sous forme de globules lipidiques entourés
de rosettes de glycogène et semblent conserver plusieurs mois les
déchets non assimilés.

Les nombreuses cellules amiboïdes mésogléennes pourraient faci-
liter le transfert des éléments nutritifs et des déchets entre les
diverses régions de l'Actinie. Un amas de cellules mésogléennes, en
maturation, a été mis en évidence au niveau supérieur des enté-
roïdes.

Summary

Histochemical and ultrastructural study of the digestive parts
of Actinia equina L. (Cuidaría, Actiniaria)

Using techniques of histochemistry and electron microscopy, the cells of
the digestive parts of mesenteries are described. The five types of glandular
cells are compared with homologous cells of other Cnidarians.

The distribution of the different kinds of cells in the mesenteries of Acti-
nians constitues three specialized parts. The flagellar epithelial cells and the
mucus of spumous cells of the throat and the upper portion of the mesenterial
filaments facilitate the transit of prey. The secretions of the zymogen cells
of the lower portion of the mesenterial filaments ensure the extracellular
digestion. The final intracellular digestion takes place in phagocytic cells
which are abundant in the convoluted portion of the mesenteroids. The food
carrying capacity of the numerous amoeboid mesoglean cells of the Actinians
is discussed.
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