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Abstract

MORRISON, C.M. 1988. Histology of the Atlantic cod,
Gadus morhua: an atlas. Part two. Respiratory
system and Pseudobranch. Can. Spec. Publ.
Fish. Aquat. Sci. 102: 91 p.

This is the second in a series of atlases of cod histology,
the first being the “Digestive tract and associated organs”
(Morrison 1987). The light, transmission and scanning
electron microscopy of the gill arch with its rakers and
teeth-bearing projections, the gill filament and its
lamellae, and the pseudobranch are described. Corrosion
casts were made of the gill lamellae to demonstrate the
blood supply.
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Résumé

MORRISON, C.M. 1988. Atlas d’histologie de la morue franche,
Gadus morhua. Deuxieme partie. Appareil respira-
toire et pseudobranchies. Publ. spéc. can. sci. halieut.
aquat. 102: 91 p.

Le présent document est le deuxieéme d’une série d’atlas sur
I'histologie de la morue, le premier portant sur le tube digestif et
les organes annexes (Morrison, 1987). L'atlas décrit les arcs
branchiaux avec leurs branchicténies et leurs projections den-
tigéres, les filaments branchiaux et leurs lamelles ainsi que les
pseudobranchies au moyen de micrographies prises au micro-
scope optique et au microscope électronique a transmission et &
balayage. Des pieces moulées des lamelles branchiales obtenues
par corrosion ont été exécutées afin de montrer le systeme
circulatoire.
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Introduction

There are many descriptions of the histology of gills and
pseudobranchs of fish (Yasutake and Wales 1983; Groman
1982). There has been special interest in fish gills because
the lamellae, in particular, are sensitive to environmental
changes. In studies of wild marine fish it was found that
the gills had more abnormalities than the other tissues
studied (Morrison et al. 1986; Murchelano et al. 1986).
Many studies show that gills are sensitive to pollutants
(Mallatt 1985), although most changes occur after expo-
sure to nearly lethal doses, when gill ventilation rate and
oxygen consumption increase thus exposing the gills to
greater volumes of water (Johnstone and Hawkins 1980). It
is therefore valuable to have a good knowledge of the
normal structure of gills in order to evaluate such changes.
However, some abnormalities are found so frequently that
descriptions of them have been included in this account of
gill and pseudobranch structure.

There are no complete studies of the gill structure in
cod. The chloride cells have been described (Oberg 1967),
and the gill lamellae of other gadoids such as Pollachius
pollachius [Gadus pollachius], have been studied
(Hughes and Grimstone 1965). Pettersson and Nilsson
(1979) published an account of the branchial innervation
of cod. The ultrastructure of the cod pseudobranch has
never been described, although there are descriptions of
the “‘pseudobranch tumour” or “X-cell lesion” in the
pseudobranch of cod (Watermann and Dethlefsen 1980;
Morrison et al. 1982; Lange and Johannessen 1977,
Alpers et al. 1977).

Methods

Cod were caught by local inshore fishing boats and kept
in live-holding facilities in our laboratory. They were pro-
cessed for histology within a few days. Before fixation the
cod were anaesthetized in MS222. This produces changes
in the blood volume in the lamellae (Soivio and Hughes
1978) but such factors as catching the fish and holding
them in our tanks probably also produced structural
changes.

Gross Morphology

Photographs of the gills were taken with a mounted
camera with a macro-lens, and with the Tessovar Zeiss
photomacrographic zoom system.

Light Microscopy — (L.M.)

Paraffin Embedding — The tissues were fixed in 10%
buffered formalin, dehydrated in ethanol, cleared in
toluene, embedded in paraffin and sectioned at 6— 10 pm.
Sections were stained in Harris’ haematoxylin and eosin
(H.&E.), the periodic acid — Schiff (P.A.S.) and
alcian blue stains (Humason 1979), and a combination
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L'histologie des branchies et des pseudobranchies des pois-
sons a fait 'objet de nombreuses descriptions (Yasutake et
Wales, 1983; Groman, 1982). Les chercheurs se sont penchés en
particulier sur les branchies parce que les lamelles, notamment,
sont sensibles aux changements que subit le milieu. Dans le
cadre d*études de poissons marins a I'état sauvage, les cher-
cheurs ont remarqué que les branchies portaient plus de malfor-
mations que les autres tissus examinés (Morrison et al., 1986,
Murchelano et al., 1986). Plusieurs études montrent que les
branchies sont sensibles aux polluants (Mallatt, 1985), bien que
la plupart des changements se produisent aprés une exposition a
des doses presque mortelles, lorsque le taux de ventilation des
branchies et la consommation d’'oxygéne augmentent, exposant
ainsi les branchies & de plus grands volumes d’eau (Johnstone et
Hawkins, 1980). Il est donc utile de posséder une bonne connais-
sance de la structure normale des branchies afin d’évaluer ces
changements. Toutefois, certaines anomalies sont si souvent
présentes que leur description a été incluse dans la présente
étude de la structure des branchies et des pseudobranchies.

I n’existe pas d’étude complete de la structure des branchies
chez la morue. Les cellules acidophiles, dites & chlorure, ont été
décrites (Oberg, 1967), et les lamelles branchiales d’autres
gadoides comme Pollachius pollachius [Gadus pollachius] ont
été étudiées (Hughes et Grimstone, 1965). L'innervation des
branchies chez la morue a fait I'objet d’'un travail publié par
Pettersson et Nilsson (1979). L'ultrastructure des pseudo-
branchies de la morue n’a jamais été décrite, bien qu'il existe des
descriptions de la «tumeur de la pseudobranchie» ou de la
«lésion de la cellule X» au niveau de la pseudobranchie chez la
morue (Watermann et Dethlefsen, 1980; Morrison er al., 1982;
Lange et Johannessen, 1977; Alpers et al., 1977).

Méthodes

Les morues ont été capturées par les bateaux de péche cotiere
de la région et conservées dans des viviers au laboratoire. Elles
ont été traitées en général dans les jours qui ont suivi en vue de
1'étude histologique. Avant de procéder a la fixation, les morues
ont été anesthésiées au MS222. Cette technique modifie le
volume de sang dans les lamelles (Soivio et Hughes, 1978), mais
des facteurs comme la capture du poisson et sa conservation
dans les viviers modifient sans doute aussi les structures.

Morphologie macroscopique

Les photographies des branchies ont été prises au moyen
d’une caméra sur trépied a objectif de type macro et du zoom
photomacrographique Zeiss.

Microscopie optique — (MO)

Inclusion dans la paraffine — Les tissus ont été fixés a I'aide
d’une solution tamponnée de formol 4 10 %, déshydratés par
passage dans de ’éthanol, éclaircis au toluene, inclus dans de la
paraffine et coupés en tranches de 6 a 10 wm. Les colorants
utilisés sont la coloration de Harris & ’hématoxyline-éosine, le
colorant & I'acide périodique — Schiff (PAS), le bleu alcian



Verhoeff’s elastic and Masson’s trichrome stain (V.E.M.T.),
(O’Conner and Valle 1982).

Resin Embedding — The tissues were fixed in 4%
freshly depolymerised paraformaldehyde in 0.1 M phos-
phate buffer with 2/4% w/v sucrose, dehydrated in alco-
hol then embedded in JB4 resin. Tissues were oriented
using pressure-sensitive tape (Golick and Federman
1985). Blocks were sectioned at 2—4 wm, and stained
using the same H.&E. stain as that used for paraffin
sections except that sections were dried using compressed
gas (Jet duster, Marivac Ltd, 1872 Garden Street, Halifax,
N.S. B3H 3R6) instead of solvents. The Van Gieson
(Dougherty 1981), and chromotrope 2R/methylene blue
(Dougherty and King 1984) stains were also used.

Electron Microscopy (T.E.M. and S.E.M.)

Tissues were usually fixed in 1% glutaraldehyde and 4%
formaldehyde in 0.1 M phosphate buffer (Karnovsky’s
fixative) for scanning and transmission electron micro-
scopy. A few specimens of gill were fixed in 2% glu-
taraldehyde in filtered seawater adjusted to pH 7.2. After
osmication these samples were dehydrated in acetone.
They were critical point dried, coated with palladium or
gold in a Hummer (Technics, Alexandria, VA.) and
viewed in a JE.O.L. or Cambridge scanning electron
microscope (S.E.M.) or embedded in resin and cured.
These resin blocks were sectioned at /2 pm and stained
with toluidine blue for light microscopy to check orienta-
tion of the specimen, and to make sure required tissues
were sectioned. Thin sections were then prepared and
stained with 25% uranyl acetate in methanol and lead
citrate (Stempack and Ward 1964) and observed in an HS9
transmission electron microscope (T.E.M.).

A corrosion cast of the gills of one fish was produced by
injection of methyl methacrylate through the ventral aorta,
as described by Farrell (1980).

Respiratory System
Gill Arches and Filaments

The gills are the main site of gas exchange in most fish,
although it also occurs through the skin surface (Harder
1975a). In the cod there are four gill arches, each subtend-
ing two rows of gill filaments (Plate 1, Fig. 1 and 2;
Plate 2, Fig. 1). The general arrangement of the gill arch,
gill filaments, and gill lamellae is shown in Diagram 1. As
described in Part One of this atlas (Morrison 1987), the
first gill arch has an anterior row of rakers, and posterior
row of small projections which bear teeth (Plate 1, Fig. 2
and 3). The second and third arches have two rows of
projections with teeth (Plate 1, Fig, 2 and Plate 2, Fig. 2),
and the fourth only one anterior row, since the posterior

(Humason, 1979), et une combinaison de la coloration de
Verhoeff pour les fibres élastiques et du trichrome de Masson
(VEMT) (O’Conner et Valle, 1982).

Inclusion dans la résine — Les tissus ont été fixés dans une
solution de paraformaldéhyde fraichement dépolymérisé (4 %)
dans un tampon phosphate 0,1 M avec 2/2% de sucrose p/v,
déshydratés a 'alcool puis inclus dans la résine JB4. Les tissus
ont été orientés au moyen d’un ruban auto-collant (Golick et
Federman, 1985). Les blocs ont été coupés en tranches d’une
épaisseur comprise entre 2 et 4 wm, et colorés avec le colorant
H&E utilisé pour les coupes a la paraffine, sauf que les coupes
ont été séchées a l'aide de gaz comprimé (Jet duster, Marivac
Ltd, 1872, Garden Street, Halifax (N.-E.) B3H 3R6) au lieu de
solvants. On a également utilisé la méthode de Van Gieson
(Dougherty, 1981), et la coloration au chromotrope 2R et bleu de
méthyléne (Dougherty et King, 1984).

Microscopie électronique (MET et MEB)

Pour l'étude en microscopie électronique a balayage et a
transmission, les tissus ont été fixés en général par passage dans
une solution de glutaraldéhyde 1 % ct de formaldéhyde 4 % dans
un tampon phosphate 0,1 M (solution de Karnovsky). Quelques
spécimens de branchies ont été fixés par passage dans une
solution de glutaraldéhyde 2 % dans de I'eau de mer filtrée de
pH 7,2. Aprés imprégnation a I'anhydride osmique, les échan-
tillons ont été déshydratés a 'acétone. Ils ont été séchés au point
critique, enrobés de palladium ou d’or dans un Hummer (Tech-
nics, Alexandria (VA)) et observés a l'aide d’un microscope
électronique a balayage (MEB) JEOL ou Cambridge, ou inclus
dans une résine et durcis. Ces blocs de résine ont été coupés en
tranches d’'une épaisseur de 2 pm et celles-ci ont été colorées au
bleu de toluidine et observées au microscope optique afin de
vérifier 'orientation du spécimen et de s'assurer que les coupes
ont ét¢ effectuées dans le bon tissu. Des coupes minces ont
ensuite été préparées et colorées a 'acétate d’uranyl a 25 % dans
le méthanol et le citrate de plomb (Stempack et Ward, 1964) et
examinées au microscope électronique a transmission (MET) de
type HSO.

Pour obtenir une pi¢ce moulée par corrosion des branchies
d’'un poisson, du méthacrylate de méthyle a ét¢ injecté dans
I'aorte ventrale selon la technique décrite par Farrell (1980).

Appareil respiratoire
Arcs et filaments branchiaux

Les branchies sont le principal site d’échange gazeux chez la
plupart des poissons, bien que les échanges puissent également
seffectuer par la surface cutanée (Harder, 1975a). La morue
posséde quatre arcs branchiaux, chacun sous-tendant deux
rangées de filaments branchiaux (planche 1, fig. 1et 2; planche 2,
fig. 1). La disposition générale de I'arc branchial, des filaments
branchiaux et des lamelles branchiales est illustrée dans le
schéma 1. Comme I'auteur (Morrison, 1987) I'a déja décrit dans
la premiére partie de I'atlas, le premier arc branchial porte une
rangée de branchicténies et une rangée de petites projections
dentées (planche 1, fig. 2 et 3). Les deuxiéme et troisiéme arcs
portent deux rangées de projections garnies de dents (planche 1,



DIAGRAM 1. Portion of gill arch of cod showing position of gill
filaments and lamellae, and direction of water and blood flow. a. Gill
arch skeleton, b. Tooth-bearing projection, c. Nerves, d. Liga-
ment, e. Efferent arch artery, f. Afferent arch artery, g. Efferent
filament artery, h. Afferent filament artery, i. Adductor muscle,
j. Lamella of gill filament, k. Gill ray, 1. Lamellar capillary sheet,
m. Gill filaments. ---->> Direction of water flow; > Direction of
blood flow.

SCHEMA 1. Section d’un arc branchial de morue illustrant la posi-
tion des lamelles et des filaments branchiaux, et la direction de 'eau
et du courant sanguin. a. Squelette de I'arc branchial, b. Projection
dentée, c. Nerfs, d. Ligament, e. Artere efférente de 'arc, f. Artére
afférente de I'arc, g. Artére efférente du filament, h. Artere afférente
du filament, i. Muscle adducteur, j. Lamelle du filament branchial,
k. Rayon branchial, |. Feuillet capillaire de la lamelle, m. Filaments
branchiaux. --->> Sens de la circulation de I'eau; > Sens de la
circulation du sang,



border of the gill arch is attached to the floor of the
pharynx (Plate 2, Fig. 1 and 3), where there is a den-
tigerous plate (Chiasson 1980; Morrison 1987: Plate 1,
Fig. 2). Spines have been described on the rakers or pro-
Jjections on the gill arches of several species of fish using
scanning electron microscopy only (Hossler et al. 1979a,
1985, and 1986), but our finding raises the possibility that
these spines are teeth,

The gill arch is curved at its dorsal attachment (Plate 2,
Fig. 1). It is supported by a series of bones, consisting of
(from ventral to dorsal), a hypobranchial, ceratobranchial
and epibranchial bone. Ventrally the hypobranchials at-
tach to central basibranchial bones. Dorsally the epi-
branchials attach to central pharyngobranchial bones
(Chiasson 1980; Caillet et al. 1986). When the gill arch is
sectioned and stained the bone can be seen to consist of
central cartilage with PAS and Alcian blue positive ground
substance, surrounded by acellular bone permeated by
channels containing some fibrous material and small cap-
illaries (Plate 3, Fig. 1 and 2; Plate 4, Fig. 1 and 2). Most
“higher” orders of fish do not possess cellular bone of the
mammalian type (Harder 1975b; Moss 1961a and b, 1965).

The gill arch is covered with squamous epithelial cells
with microridges on the surface, and mucous cells
(Plate 4, Fig. 2 and Plate 5, Fig. 1). As reported by
Hossler et al. (1985) taste buds are found mainly on the
pharyngeal surface (Plate 5, Fig. 2 and 3). The tooth-
bearing projections also occur on this surface (Plate 5,
Fig. 3 and 4). In sections of these projections the central
pulp cavity, vasodentine covering and enameloid cap, and
the hinge and ligament which attach the tooth to the
adjacent bone can be seen. These features have been
shown in the other teeth in the jaws and pharynx of cod
(Morrison 1987).

A striated adductor muscle is present at the base of the
gill filament (Plate 4, Fig. 3 and 4). An abductor muscle
has been described in some fish, but none was found in
cod. There is a ligament which runs between the bases of
the Jower cartilage blocks of the filaments (Plate 4, Fig. 1
and 3), and this probably returns the filaments to their
normal position after adduction, as described by Bijtel
(1949). According to Bijtel the adductor muscles are used
only to bring the filaments together during coughing
movements so that the gills can be cleared of debris,
whereas according to Hughes (1980) there may be rhyth-
mic movements of the adductor muscles during normal
respiration.

The gills are supplied with blood from the heart via the
ventral aorta (Plate 6, Fig. 1), which forms eight afferent
branchial arteries, each of which bifurcates to form the
afferent arch arteries. These supply the gill filaments
through the afferent filament arteries (Farrell 1980). These
arteries contain deoxygenated blood, but are termed ar-
teries since they occur between the heart and the consumer
organ (Harder 1975a). After gas exchange in the lamellae
of the filaments, oxygenated blood travels through the
efferent filament arteries to the efferent arch arteries.
These unite to form the dorsal aorta. The afferent and
efferent arch arteries can be seen in sections of the gill arch
(Plate 3, Fig, 1 and 2), and the filament arteries can also
sometimes be seen in sectioned material (Plate 4, Fig. 1

fig. 2 et planche 2, fig. 2), et le quatritme arc ne porte qu'une
seule rangée antérieure de projections étant donné que le bord
postérieur de I'arc est soudé au plancher du pharynx (planche 2,
fig. 1 et 3) ol se trouve une plaque dentigére (Chiasson, 1980;
Morrison, 1987: planche 1, fig. 2). Des examens effectués
seulement au microscope électronique a balayage ont révélé la
présence d’épines sur les branchicténies ou de projections sur les
arcs branchiaux de plusieurs espéces de poissons (Hossler
et al., 1979a, 1985 et 1986), mais d’aprés nos observations, ces
épines pourraient étre des dents.

L’arc branchial décrit une courbe a son point de fixation dorsal
(planche 2, fig. 1). Il est soutenu par une série d’os comprenant
(de la face ventrale & la face dorsale) un hypobranchial, un
cératobranchial et un épibranchial. Sur la face ventrale, les
hypobranchiaux s’attachent au centre des basibranchiaux. Sur la
face dorsale, les épibranchiaux s’attachent au centre des pha-
ryngobranchiaux (Chiasson, 1980; Caillet er al., 1986). Une
coupe colorée au PAS et au bleu alcian d’un arc branchial montre
que l'os est composé de cartilage central et de substance fonda-
mentale positive, entouré d’os acellulaire traversé par des canaux
contenant une substance fibreuse et de petits capillaires
(planche 3, fig. 1 et 2; planche 4, fig. 1 et 2). Les poissons des
ordres «supérieurs» ne posseédent pas d’os cellulaire comme
celui des mammiferes (Harder, 1975b; Moss, 196laet b, 1965).

Parc branchial est tapissé de cellules épithéliales pavimen-
teuses portant des microcrétes a leur surface, et de cellules
muqueuses (planche 4, fig. 2 et planche 5, fig. 1). Comme I’a
indiqué Hossler et ses collaborateurs (1985), les bourgeons du
golit se trouvent surtout sur la surface pharyngienne (planche 5,
fig. 2 et 3). Celle-ci porte également des projections dentées
(planche 5, fig. 3 et 4). Sur les coupes de ces projections, on
peut voir la cavité pulpaire centrale, la couche de vasodentine et
la capsule d’énaméloide, la charniére et le ligament qui unissent
la dent a I'os adjacent. Ces structures ont déja ét¢ illustrées dans
le cas d’autres dents se trouvant dans les méchoires et le pharynx
de la morue (Morrison, 1987).

A la base du filament branchial se trouve un muscle adducteur
strié (planche 4, fig. 3 et 4). Chez certains poissons, on a déja
décrit un muscle abducteur, mais aucun n’a été trouvé chez la
morue. Un ligament relie la base des piéces cartilagincuses
inférieures des filaments (planche 4, fig. 1 et 3), et c’est ce qui
permet sans doute aux filaments de reprendre leur position
normale aprés une adduction, comme I'a décrit Bijtel (1949).
D’aprés celui-ci, les muscles adducteurs ne servent qu’'a rap-
procher les filaments pendant les mouvements de toux de fagon 2
permettre 'expulsion des détritus accumulés sur les branchies,
tandis que Hughes (1980) prétend que les muscles adducteurs
seraient animés de mouvements rythmiques pendant le cycle
normal de respiration.

Le sang qui irrigue les branchies vient du cceur par 'aorte
ventrale (ptanche 6, fig. 1) qui forme huit artéres branchiales
afférentes, chacune bifurquant pour donner naissance aux ar-
teres afférentes de Parc. Celles-ci alimentent les filaments
branchiaux par le biais des artéres afférentes des filaments
(Farrell, 1980). Ces arteres transportent le sang désoxygéné,
mais elles sont appelées artéres étant donné qu’elles se trouvent
entre le ceeur et 'organe consommateur (Harder, 1975a). Apres
Péchange gazeux dans les lamelles des filaments, le sang oxy-
géné circule dans les arteres efférentes des filaments vers les
arteres efférentes des arcs. Celles-ci s’unissent pour former
I'aorte dorsale. Des coupes de 'arc branchial montrent les artéres



and 3; Plate 8, Fig. 1 and 3). Nerves are present between
the bone of the arch and the efferent arch artery.

Gill filaments occur in two rows on each gill arch. Each
row is known as a hemibranch, both rows as the holo-
branch. Each filament is supported by a gill ray, consisting
of central cartilage surrounded near the base by bone
(Plate 4, Fig. 4; Plate 6, Fig. 2, 3 and 4; Plate 7; Plate 8,
Fig. 1). The afferent and efferent filament arteries can be
seen in cross and sometimes longitudinal sections of the
filament, with lamellar arterioles supplying the lamellar
capillary sheet (Plate 6, Fig. 2; Plate 8, Fig. 3). The
lamellae are usually seen in cross section whether the
filament is sectioned longitudinally or transversely
(Plate 6, Fig. 2 and 3) because they are angled to the fila-
ment (Plate 6, Fig. 4). Each filament subtends lamellae
which are higher on the side containing the efferent fila-
ment artery, which receives the water flow, than on the
afferent side (Plate 9, Fig. 1and 3). The lamellae decrease
in size towards the tip (Plate 9, Fig. 2). The path of blood
from the afferent filament artery through the afferent
lamellar arteriole to the lamellar capillary sheet, then
through the efferent lamellar arteriole to the efferent fila-
ment artery is more easily seen using a corrosion cast. To
make such a cast the blood vessels are replaced by resin,
and the surrounding tissues are removed with sodium or
potassium hydroxide (Plate 9, Fig. 3 and 4). The tissues
of the gill arch receive oxygenated blood from the efferent
companion vessel, which accompanies the efferent fila-
ment artery. This is not seen in our preparation, possibly
because perfusion with the resin was not complete. Ven-
ous blood and lymph from these tissues collect in the
central sinus (Plate 6, Fig. 2). For unknown reasons this
sinus is smaller in histological sections of marine- as
opposed to freshwater fish (Vogel and Kock 1981), but is
well-visualized in corrosion plastic casts of ling cod by
using retrograde as well as orthograde perfusion with resin
(Farrell 1980). Blood flows from the central sinus to the
sinus venosus via afferent companion vessels which run
alongside the afferent filament artery.

The side of the filament containing the afferent filament
artery is wider than that containing the efferent filament
artery. Since the lamella is highest on the side of the
filament containing the efferent filament artery (Dia-
gram 1), the two rows of lamellae arising from the filament
can be more easily seen on the efferent (Plate 10, Fig. 1)
than on the afferent (Plate 10, Fig. 2) side. The filament is
covered with epithelial cells on which microridges
(Plate 10, Fig. 3) can be distinguished. Between these
epithelial cells are many mucous cells (Plate 10, Fig. 4;
Plate 8, Fig. 2 and 3). The epithelial cells, like those of the
lamellae, contain the normal cell organelles, including
many mitochondria. These epithelial cells also contain
electron-dense granules in the apical cytoplasm, and have
microridges on the surface (Plate 11, Fig. 1). Degenerating
cells were more often seen on the gill filament than on the
lamella. In one specimen rodlet cells were found among
the epithelial cells (Plate 11, Fig. 2). Rodlet cells have
been described in the gills of several species of fish
(Morrison and Odense 1977; Mattey et al. 1979). The
centre of the filament contains fibroblasts joined by de-
smosomes (Plate 11, Fig. 1). Wandering cells (mono-

afférentes et efférentes des arcs (planche 3, fig. 1 et 2), et des
coupes de tissu montrent parfois les artéres des filaments
(planche 4, fig. 1 et 3; planche 8, fig. 1 et 3). Les nerfs se
trouvent entre 'os de l'arc et l'artere efférente de larc.

Chaque arc branchial porte deux rangées de filaments
branchiaux. Chaque rangée correspond 2 une hémibranchie, les
deux rangées & ’holobranchie. Chaque filament est soutenu par
un rayon branchial composé de cartilage central entouré d’os
pres de la base (planche 4, fig. 4; planche 6, fig. 2, 3 et 4;
planche 7; planche 8, fig. 1). Des coupes transversales et par-
fois longitudinales du filament permettent de voir les artéres
afférentes et efférentes du filament, les artérioles lamellaires
irriguant le feuillet capillaire de la lamelle (planche 6, fig. 2;
planche 8, fig. 3). En général, les lamelles peuvent étre obser-
vées en coupe transversale que le filament ait été coupé longitu-
dinalement ou transversalement (planche 6, fig. 2 et 3) parce
quelles forment un angle avec le filament (planche 6, fig. 4).
Chaque filament sous-tend des lamelles qui sont situées plus
haut sur le coté portant I'artére efférente du filament, qui regoit
I'eau, que sur le coté de I'artére afférente (planche 9, fig. 1 et 3).
La taille des lamelles diminue vers I'extrémité (planche 9,
fig. 2). Une pieéce moulée par corrosion permet de voir plus
facilement le trajet du sang depuis Iartere afférente du filament
jusquau feuillet capillaire de la lamelle en passant pas I'artériole
efférente de la lamelle, puis par I'artériole efférente lamellaire
jusqu'a l'artére efférente du filament. Pour obtenir ce genre de
piece moulée, les vaisseaux sanguins sont remplacés par de la
résine, et les tissus adjacents sont éliminés a I'aide d’hydrate de
sodium ou de potassium (planche 9, fig. 3 et 4). Les tissus de
I’arc branchial regoivent du sang oxygéné du vaisseau « compag-
non» efférent qui longe l'artére efférente du filament. Notre
préparation ne permet pas de voir cette structure sans doute parce
que la perfusion de résine n’était pas compléte. Le sang veineux
et la lymphe provenant de ces tissus sont recueillis dans le sinus
central (planche 6, fig. 2). Pour des raisons que nous ignorons,
ce sinus est plus petit dans des coupes histologiques de poissons
marins que de poissons d’eau douce (Vogel et Kock, 1981), mais
il est bien visualisé dans des piéces moulées rigides de morue-
lingue obtenues par corrosion et dont les vaisseaux ont été
remplis de résine par perfusion rétrograde ou orthograde
(Farrell, 1980). La circulation du sang s’effectue du sinus central
vers le sinus veineux en passant par les vaisseaux compagnons
afférents qui longent l'artere afférente du filament.

Le coté du filament qui porte Partére afférente du filament est
plus large que celui qui porte I'artére efférente du filament. Etant
donné que la lamelle est située plus haut sur le coté du filament
que lartere efférente du filament (schéma 1), il est plus facile
d’observer les deux rangées de lamelles émanant du filament sur
le coté efférent (planche 10, fig. 1) que sur le coté afférent
(planche 10, fig. 2). Le filament est couvert de cellules épi-
théliales sur lesquelles on peut voir des microcrétes (planche 10,
fig. 3). De nombreuses cellules muqueuses se trouvent entre ces
cellules épithéliales (planche 10, fig. 4; planche 8, fig. 2 et3). Les
cellules épithéliales, comme celles des lamelles, se composent
des organites cellulaires normaux, incluant de nombreuses
mitochondries. Ces cellules épithéliales contiennent aussi des
granules opaques aux électrons dans la partie apicale du
cytoplasme, et portent des microcrétes & leur surface
(planche 11, fig. 1). Des cellules en voie de dégénérescence ont
€t€ observées plus souvent sur le filament branchial que sur la
lamelle. Chez un spécimen, on a observé des cellules & batonnet



nuclear leukocytes) were also seen between the epithelial
cells and fibroblasts.

Interlamellar Region

Several authors, including Conte (1969), Laurent and
Dunel (1980) and Karnaky (1980) divide the epithelium
on the gill lamellae and filaments into two types, the
respiratory epithelium on the lamellae, and the salt-
secreting epithelium on the filament. However the salt-
secretory cells or chloride cells of the cod were only found
in the interlamellar epithelium of the filament (Dia-
gram 2A), with a few chloride cells on the lamellae
(Plate 12, Fig, 1), as in trout (Olson and Fromm 1973). The
surface epithelial cells of this region vary from squamous
to columnar in shape, and like those on the rest of the
filament have microridges on the surface (Plate 12,
Fig. 2), and contain electron-dense granules (Plate 13).
Mucous cells are common (Plate 8, Fig. 2; Plate 12,
Fig. 2 and Plate 13).

The chloride cells usually occur in groups of varying
cytoplasmic density, as described by Oberg (1967), which
open through a common apical pit (Plate 14, Fig, 1and 2).
This is typical for marine fish (Patt and Patt 1969; Laurent
1982; Hughes and Umezawa 1983), although it has also
been seen in freshwater fish (Straus 1963). It has been
found in some euryhaline fish that the apical pit becomes
smaller and deeper as the salt concentration of the envi-
ronment is increased (Hossler et al. 1979b and 1985), so
presumably this pit helps to protect the chloride cells from
the environment (Philpott and Copeland 1963). Often
it contains electron-dense material as described by
Threadgold and Houston (1961) (Plate 14, Fig. 2), which
is described as polyanionic mucus by Karnaky (1980).

The chloride cells have a complex smooth tubular sys-
tem, which is occasionally continuous with the plas-
malemma (Kessel and Beams 1960), many mitochondria
which are polarized from the base to the apex of the cell
(Oberg 1967), and smooth endoplasmic reticulum which
is continuous with the nuclear envelope (Pisam 1981). The
Golgi apparatus consists of a few flattened saccules above
the nucleus (Threadgold and Houston 1964). In the apical
cytoplasm the tubules are replaced by microvesicles
(Plate 15, Fig. 1), as in chloride cells of other fish
(Threadgold and Houston 1961; Philpott 1980). At the
apex irregular microvilli, interpreted as “‘blebbing” by
Sardet et al. (1979), occur.

The dark cells of cod, like those of other fish, differ
from the light cells in that the cytoplasm is more electron-
dense, there are fewer tubules, apical microvilli are absent,
and often only thin processes reach the surface (Plates 14
and 15). Dark chloride cells have often been described in
salt-water adapted euryhaline fish, and they have also been
found in stenohaline freshwater fish (Kikuchi 1981). A

parmi les cellules épithéliales (planche 11, fig. 2). Des cher-
cheurs ont décrit des cellules & bétonnet dans les branches de
plusieurs especes de poissons (Morrison et Odense, 1977; Mat-
tey et al., 1979). Le centre du filament contient des fibroblastes
unis par des desmosomes (planche 11, fig. 1). Des cellules mi-
gratrices (mononucléaires) ont aussi été observés entre les cel-
lules épithéliales et les fibroblastes.

Région interlamellaire

Plusieurs auteurs, dont Conte (1969), Laurent et Dunel (1980)
et Karnaky (1980), divisent I'épithélium des lamelles et des
filaments branchiaux en deux types, soit I'épithélium respira-
toire sur les lamelles et I'épithélium sécréteur de sel sur le
filament. Toutefois, les cellules sécrétrices de sel ou cellules
acidophiles (dites a chlorure) de la morue n'étaient présentes que
dans I'épithélium interlamellaire du filament (schéma 2A), avec
quelques cellules acidophiles sur les lamelles (planche 12,
fig. 1) comme chez la truite (Olson et Fromm, 1973). Les cel-
lules épithéliales de surface de cette région ont une forme qui
varie de pavimenteuse a cylindrique, et comme celles qui se
trouvent sur le reste du filament, leur surface est garnie de
microcrétes (planche 12, fig. 2), et elles contiennent des grains
opaques aux électrons (planche 13). Les cellules muqueuses
sont fréquentes (planche 8, fig. 2; planche 12, fig. 2;
planche 13).

Les cellules acidophiles se trouvent généralement en groupes
de différente densité cytoplasmique, tel que décrit par Oberg
(1967), débouchant dans une crypte apicale commune
(planche 14, fig. 1 et 2). Cette structure est caractéristique des
poissons marins (Patt et Patt, 1969; Laurent, 1982; Hughes et
Umezawa, 1983), bien quon I'ait déja observée aussi chez des
poissons d’eau douce (Straus, 1963). On a aussi observé que
chez certains poissons euryhalins la crypte apicale devient plus
petite et plus profonde & mesure que la teneur en sel du milieu
augmente (Hossler et al., 1979b et 1985); cette crypte permet-
trait donc de protéger les cellules acidophiles contre le milieu
(Philpott et Copeland, 1963). 11 arrive souvent quelle contienne
du matériel opaque aux électrons, comme l'ont décrit
Threadgold et Houston (1961), (planche 14, fig. 2), et qui est
décrit par Karnaky (1980) comme du mucus polyanionique.

Les cellules acidophiles possedent un systéme tubulaire Jisse
complexe, qui est parfois en continuité avec le plasmalemme
(Kessel et Beams, 1960), de nombreuses mitochondries pola-
risées depuis la base vers 'apex de la cellule (Oberg, 1967), etun
réticulum endoplasmique lisse qui est en continuité avec I’en-
veloppe nucléaire (Pisam 1981). L’appareil de Golgi est composé
de quelques saccules aplatis situés au-dessus du noyau
(Threadgold et Houston, 1964). A la partie apicale du
cytoplasme, les tubules sont remplacés par des microvésicules
(planche 15, fig. 1), comme chez les cellules acidophiles d’au-
tres poissons (Threadgold et Houston, 1961; Philpott, 1980). On
trouve a 'apex des microvillosités irréguliéres, que Sardet et al.
(1979) considérent comme «des bulles».

Les cellules sombres de la morue, comme celles d’autres
poissons, different des cellules claires par les éléments suivants :
cytoplasme plus opaque aux électrons, tubules moins nom-
breux, absence de microvillosités apicales et souvent minces
processus seulement atteignant la surface (planches 14 et 15).



DIAGRAM 2. (A) Section through gill lamella from apex to the
base, which is attached to gill filament; (B) 3-dimensional view
of marginal channel and part of lamella. a. Marginal channel,
b. Endothelial cell, c. Pillarcell, d. Pillarcell flange, e. 2 epithelial
cell layers, f. Layer of collagen, g. Column of collagen in pillar cell,
h. Proximal channel, i. Erythrocyte, . Mucous cell, k. Chloride
cells of varying density.

SCHEMA 2. (A) Coupe a travers une lamelle branchiale depuis
'apex jusqu’a la base, unie & un filament branchial; (B) Vue tri-
dimensionnelle d’'un canal marginal et d’une partie de lamelle.
a. Canal marginal, b. Cellule endothéliale, c. Cellule en pilastre,
d. Bord d’une cellule en pilastre, e. Deux couches de cellules épi-
théliales, f. Couche de collagene, g. Colonne de collagéne dans une
cellule en pilastre, h. Canal proximal, i. Erythrocyte, j. Cellule
muqueuse, k. Cellules acidophiles de différente densité.



dark cell with a somewhat different morphology to chlo-
ride cells was found in brook trout (Morrison 1979). Ex-
perimentally it was found that more dark cells are found in
curyhaline fish adapted to seawater than in those from
freshwater (Coleman et al. 1977). Some authors feel that
these cells represent different functional stages of the
same type of cell (Coleman et al. 1977; Straus 1963,
Hootman and Philpott [1980). Others feel they are different
types of cells, and have termed the dark cells ““accessory”
cells. (Sardet et al. 1979; Dunel-Erb and Laurent 1980).
These authors describe digitations of the dark cells pen-
etrating the apical cytoplasm of the light cells, forming
short, tight ‘“punctate” junctions between the light and
dark cells. Similar digitations were only occasionally seen
in the apical cytoplasm of the chloride cells in cod
(Plate 14, Fig. 2), and they occurred in both light and dark
cells. Digitations were not described in the cod by Oberg
(1967), in the sculpin in seawater (Newstead 1971), or
between the light and dark celis of stenohaline freshwater
teleosts (Kikuchi 1981).

Junctions between chloride cells (Plate 15, Fig. 1and?2)
seem to be similar to those seen between epithelial cells.
Near the free cell surface is a tight junction. Distal to this
are desmosomes, and filaments from these are continuous
with strands of filaments found in the apical cytoplasm
(Plate 15, Fig. 2). Below these is a gap junction, as de-
scribed by Dunel-Erb and Laurent (1980). The blood of
marine fish is hypoosmotic to the environment, so al-
though the skin is less permeable than that of freshwater
fish, they are constantly losing water which they replace by
drinking. Water is then absorbed from the gut, and most of
the sodium chloride absorbed with it is removed by the
gills. “In marine teleosts the gills are the site of ion
movements, both active and passive, which are amongst
the most intense found anywhere in the living world”
(Potts 1977). It has been postulated that sodium chloride
removed from the blood by Na— K~ ATPase located on the
basolateral membranes of the chloride cells accumulates
in the tubular system. From here it passes into the inter-
cellular spaces and moves to the external environment
through shallow junctions between the chloride cells
termed “leaky” junctions because, as shown in freeze-
fracture studies by Sardet et al. (1979) the junction con-
sists only of one strand which would thus allow passage of
ions (Girard and Payan 1980, Eddy 1982, Foskett et al.
1983, Hossler et al. 1985). However, most studies to date
have been done on euryhaline fish. In cod the tight junc-
tions between the chloride cells seem to be fairly long, and
the cell membranes of the adjacent cells are fused at
several points. These junctions therefore seem to be of the
“non-leaky” type. It would be interesting to see if this is
confirmed by freeze-fracture studies. If so, since digita-
tions with punctate junctions are rare in cod and there is
not a clear-cut difference between light and dark cells, the
mechanism of ion secretion may be different.

Des cellules acidophiles sombres ont souvent été décrites chez
des poissons euryhalins adaptés a 'eau salée, et leur présencc a
aussi été relevée chez des poissons d’eau douce sténohalins
(Kikuchi, 1981). Une cellule sombre ayant une morphologie
quelque peu différente des cellules acidophiles a été observée
chez 'omble de fontaine (Morrison, 1979). Les expériences ont
montré qu’il existe plus de cellules sombres chez les poissons
euryhalins adaptés a I'eau de mer que chez les poissons d’eau
douce (Coleman et al., 1977). D’aprés ccrtains auteurs, ccs
cellules représentent différents stades fonctionnels du méme
type de cellule (Coleman et al., 1977, Straus, 1963; Hootman et
Philpott, 1980). Par contre, d’autres auteurs pensent qu’il s’agit de
types différents de cellules, et ils ont nommé les cellules
sombres cellules «acccssoires» (Sardet er al., 1979; Dunel-Erb
et Laurent, 1980). Des digitations des cellules sombres pénétrant
dans la partie apicale du cytoplasme des cellules claires, formant
de courtes jonctions serrées «ponctuées» entre les cellules
claires et les cellules sombres ont été décrites par ces auteurs,
Des digitations semblables n’ont été observées qu’occasionnelle-
ment dans la partie apicale du cytoplasme des cellules acido-
philes de la morue (planche 14, fig. 2), et elles se trouvaient
dans les cellules claires et les cellules sombres. Oberg (1967) n’a
pas décrit de digitations chez la morue, chez le chabot vivant
dans I'eau de mer (Newstead, 1971), ou entre Ics cellules claires
et les cellules sombres des téléostéens sténohalins d’cau douce
(Kikuchi, 1981).

Les jonctions entre les cellules acidophiles (planche 15, fig. 1
el 2) semblent étre similaires a celles qui existent entre les
cellules épithéliales. Une jonction serrée sc trouve prés de la
surface cellulaire libre. Des desmosomes sont situés en aval de
cette structure, et des filaments émanant de ces derniers sont en
continuité avec des brins de filaments présents dans lc cyto-
plasme apical (planche 15, fig. 2). En-dessous se trouve une
jonction lacunaire, comme l'ont décrit Dunel-Erb et Laurent
(1980). Le sang des poissons marins est hypoosmotique par
rapport au milieu, de telle sorte que méme si la peau est moins
perméable que celle des poissons d’cau douce, ils perdent cons-
tamment de 'eau qu’ils remplacent lorsqu’ils avalent de I'eau.
Celle-ci est ensuite absorbée au niveau de I'intestin, et presque
tout le chlorure de sodium qui est absorbé ecn méme temps que
I'eau est éliminé par les branchies. D’apres Potts (1977), chez les
téléostéens marins, les branchies sont le site d’échanges d’ions,
tant actifs que passifs, échanges qui sont parmi les plus intenses
qui existent chez les étres vivants. Des auteurs ont émis I'hypo-
theése selon laquelle le chlorure de sodium éliminé du sang par
une ATPase—Na—K située sur les membranes basolatérales des
cellules acidophiles s’accumule dans le syst¢éme tubulaire. De 1,
il passe dans les espaces intercellulaires et migre vers le milicu
extérieur par les jonctions étroites se trouvant entre les cellules
acidophiles. Ces jonctions ont recu le nom de «jonctions per-
méables» parce que, comme l'ont montré des études par
cryofracture effectuées par Sardet er al. (1979), les jonctions
consistent seulement en un brin qui permettrait donc le passage
des ions (Girard et Payan, 1980; Eddy, 1982; Foskett et al., 1983;
Hossler et al., 1985). Toutefois, la plupart des études effectuées
jusqu'a maintenant ont porté sur des poissons euryhalins. Chez la
morue, les jonctions serrées entre les cellules acidophiles sem-
blent étre passablement longues, et les membranes cellulaires
adjacentes sont fusionnées a plusieurs endroits. Ces jonctions
semblent donc étre du type «non perméable ». 1l serait intéres-
sant de voir si des études par cryofracture confirment cette
observation. Dans I'affirmative, étant donné que chez la morue



Gill Lamellae

The gill lamellae consist of two epithelial layers sur-
rounding a central capillary sheet (Diagram 2, A and B;
Plate 16). The sheet has a basal channel (Plate 17;
Plate 18, Fig. 1, and 2) embedded in the filament (Hughes
1980), and a marginal channel (Plate 19, Fig. 1and 2). The
channels are lined by endothelial cells containing ‘‘endo-
thelium-specific granules” which have been described in
the endothelia of several fish (Hughes and Morgan 1973;
Newstead 1967; Hughes 1977, 1980; Morgan and Tovell
1973), so they are equivalent to capillaries or arterioles,
rather than the capillary sheet of the lamella which is
supported by (indeed formed by) pillar celis. These gran-
ules are all membrane bound, but are of two main types.
One type is small, electron dense and circular, whereas the
second type is usually larger, more irregular in shape and
less dense. The second type often appears to be continuous
with the cell surface. Similar granules have been described
by Saetersdal et al. (1974) in the atrium of the cod heart,
and by Leknes (1981) in the endothelium of the bulbus
arteriosus, atrium and ventricle of the cod heart. The
endothelial cells also contain bundles of filaments, rough
endoplasmic reticulum and mitochondria as found by
Boyd et al. (1980). The endothelial cells sometimes have
complex boundaries with each other (Plate 18, Fig. 1) and
are sometimes joined by desmosomes (Plate 18, Fig. 2).
Sometimes there are cells between the endothelium and
collagen layer which are surrounded by collagen, and have
bundles of filaments in the cytoplasm (Plate 18, Fig. 2).
The general structure of the lamellae (Plate 16) is similar
to that described for Gadus pollachius (Hughes and
Grimstone 1965). A thick layer of collagen fibres in a
matrix of low electron-density (Newstead 1967) separates
the two epithelial layers from the pillar cells and their
flanges. The latter surround the capillary sheet in the
centre of the lamella. Columns of collagen from the thick
layer penetrate the pillar cells. A homogenous basement
membrane is present beneath the epithelial cells (Bettex-
Galland and Hughes 1973). There are some mucous cells
between the epithelial cells (Plate 8, Fig. 2; Plate 16;
Plate 19, Fig. 1) as well as a few chloride cells (Plate 20,
Fig. 1 and 2). These chloride cells are similar to those in
the interlamellar area, opening into a small apical crypt.
Sometimes only one was seen, but sometimes dark and
light forms were seen together. Chloride cells are usually
rare on lamellae where they would lengthen the blood—
water pathway for gas exchange (Sala et al. 1987). Wan-
dering mononuclear leukocytes are often seen between the
epithelial cell layers (Plate 19, Fig. 1; Plate 20, Fig, 1),
and some authors suggest this is a lymph space (Hughes
and Morgan 1973).

des digitations avec jonctions ponctuées sont rares et qu’il
n'existe pas de différence nette entre les cellules claires et les
cellules sombres, le mécanisme de sécrétion des ions peut étre
différent.

Lamelles branchiales

Les lamelles branchiales sont composées de deux couches
épithéliales entourant un feuillet capillaire central (schéma 2, A
et B; planche 16). Le feuillet posséde un canal basal (planche 17;
planche 18, fig. 1 et2) inclus dans le filament (Hughes, 1980), et
un canal marginal (planche 19, fig. 1 et 2). Les canaux sont
tapissés de cellules endothéliales contenant des « granules pro-
pres & I'endothélium» qui ont été décrits dans 'endothélium de
plusieurs poissons (Hughes et Morgan, 1973; Newstead, 1967,
Hughes, 1977, 1980; Morgan et Tovell, 1973); ils sont donc
équivalents a des capillaires ou des artérioles plutdt qu’au feuillet
capillaire de la lamelle qui est soutenue (en vérité€ formée) par
des cellules en pilastre. Ces granules sont tous liés & la mem-
brane, mais ils appartiennent & deux types. Les granules petits,
circulaires et opaques aux électrons appartiennent au premier
type, tandis que le second type comprend des granules plus gros,
de forme plus irréguliere et moins opaques. Les granules du
second type semblent étre en continuité avec la surface cel-
lulaire. Saetersdal et al. (1974) ont décrit des granules similaires
dans Tlatrium du cceur de la morue, et Leknes (1981), dans
Pendothélium du bulbe artériel, dans Patrium et le ventricule du
cceur chez la morue. Les cellules endothéliales sont composées
également de faisceaux de filaments, d’un réticulum endo-
plasmique rugueux et de mitochondries comme I'ont observé
Boyd et al. (1980). Les cellules endothéliales posseédent parfois
des limites complexes les unes avec les autres (planche 18,
fig. 1) et elles sont parfois unies par des desmosomes (planche 18,
fig. 2). Entre I'endothélium et la couche de collagéne se trouvent
parfois des cellules qui sont entourées de collagene, et dont le
cytoplasme contient des faisceaux de filaments (planche 18,
fig. 2). La structure générale des lamelles (planche 16) ressem-
ble 4 celle décrite par Hughes et Grimstone (1965) chez Gadus
pollachius. Une couche épaisse de fibres de collagéne dans une
matrice peu opaque aux électrons (Newstead, 1967) sépare les
deux couches épithéliales des cellules en pilastre et de leurs
rebords. Cette derniere structure entoure le feuillet capillaire au
centre de la lamelle. Des colonnes de collagéne émanant de la
couche épaisse pénétrent dans les cellules en pilastre. Une
membrane basale homogene se trouve sous les cellules épi-
théhales (Bettex-Galland et Hughes, 1973). Entre les cellules
épithéliales
se trouvent quelques cellules muqueuses (planche 8, fig. 2;
planche 16; planche 19, fig. 1) ainsi que quelques cellules acido-
philes (planche 20, fig. 1 et 2). Ces cellules acidophiles sont
semblables a celles qui se trouvent dans la zone interlamellaire,
s’ouvrant dans une petite crypte apicale. Une seule cellule est
parfois observée, mais il arrive que I'on puisse voir ensemble des
formes sombres et des formes claires. Les cellules acidophiles
sont généralement rares sur les lamelles ot elles allongeraient la
voie sang—eau pour les échanges gazeux (Sala et al., 1987). On
observe souvent des mononucléaires migrateurs entre les cou-
ches de cellules épithéliales (planche 19, fig. 1; planche 20,
fig. 1), et d’apres certains auteurs, il s’agirait d’'un espace
lymphatique (Hughes et Morgan, 1973).



The surface layer of epithelial cells has projections on
the surface which are shown by scanning electron micro-
scopy to be microvilli or microridges (Plate 21, Fig. 1 and
2). A definite distribution of these two types of surface has
been found in Salmo gairdneri (Hughes 1979), but the
pattern is irregular on cod lamellae. Microridges were
more common in specimens fixed in 2% glutaraldehyde in
seawater (Plate 21, Fig. 2), and microvilli in specimens
fixed in Karnovsky’s fixative (Plate 21, Fig. 1). Appar-
ently the surface sculpturing on these cells is labile. Gill
lamellae fixed in 2% gultaraldehyde in seawater usually
had a smoother surface because, as shown by transmission
electron microscopy, the intercellular spaces are swollen.
The epithelial cells of the gill lamellae contain an exten-
sive Golgi apparatus, many vesicles of different sizes and
densities, extensive rough endoplasmic reticulum and
many mitochondria. The presence of these organelles
indicates that the cells are very active, but their function is
unknown (Laurent 1982), Nitrogenous excretion, much in
the form of ammonia, occurs through the gills (Forster and
Goldstein 1969). Presumably the epithelial cells are also
permeable to oxygen and carbon dioxide since the
lamellae are the site of gas exchange between the blood
and surrounding water, but relatively impermeable to so-
dium and chloride ions, especially in marine fish (Potts
1977). The epithelial cells are joined by a long apical tight
junction, then desmosomes then a gap junction (Plate 22,
Fig. 2). The tight junctional region has been shown by
Sardetet al. (1979), using freeze-fracture, to be composed
of numerous interconnected strands which would form a
tight junction of high electrical resistance, allowing little
passage of electrolytes, The electron dense, membrane
bound vesicles in the apical cytoplasm are very distinctive
(Plate 22, Fig. 1 and 2). and similar vesicles have been
described in some other fish (Laurent and Dunel 1980;
Youson and Freeman 1976). On the surface of the cells is a
fibrous layer which has been described in other fish
(Hughes and Grimstone 1965; Laurent and Dunel 1980;
Newstead 1967). It has been suggested that this coat is
secreted by the electron-dense granules (Laurent and
Dunel 1980), but its function is unknown. Perhaps it could
help to reduce water loss or ion influx through the surface
of the lamellae.

The inner layer of epithelial cells is less specialized, and
does not possess electron-dense vesicles. There are many
mitochondria and an extensive rough endoplasmic re-
ticulum. Desmosomes are present between the epithelial
cells of both layers, and between the layers.

The pillar cells (Plate 23; Plate 24, Fig. 1) possess mi-
crofilaments as described in other fish (Morgan and Tovell
1973; Newstead 1967). These can be seen more clearly
after glycerol extraction and incubation with ATP, and
have the dimensjons of actin and myosin (Bettex-Galland
and Hughes 1973), Myosin has also been localized in the
pillar cells using immunofluorescence histochemistry
(Smith and Chamley-Campbell 1981). It has been sug-
gested that the pillar cells contract to prevent rupture of the
lamellar capillary sheet when the blood pressure is un-
usually high (Smith and Chamley-Campbell 1981). The
pillar cells also contain mitochondria, rough endoplasmic
reticulum and occasionally electron-dense granules
(Plate 24, Fig. 2). These cells are usually separated by
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La couche superficielle des cellules épithéliales posseéde des
projections a la surface qui apparaissent comme des micro-
villosités ou des microcrétes au microscope électronique  ba-
layage (planche 21, fig. 1 et 2). Une répartition précise de ces
deux types de surface a été observée chez Salmo gairdneri
(Hughes, 1979), mais la configuration est irréguliére sur les
lamelles de morue. Les microcrétes étaient plus fréquentes chez
des spécimens fixés a I'aide d’une solution de glutaraldéhyde
2% dans de I'eau de mer (planche 21, fig. 2), et les micro-
villosités chez des spécimens fixés avec la solution de Kar-
novsky (planche 21, fig. 1). Il semble que le fagonnage super-
ficiel sur ces cellules soit labile. Les lamelles branchiales fixées
dans une solution de glutaraldéhyde 2 % dans de I'eau de mer ont
en général une surface plus lisse parce que, comme on peut le
voir au microscope électronique a transmission, les espaces
intercellulaires sont gonflés. Les cellules épithéliales des
lamelles branchiales posse¢dent un appareil de Golgi complet, de
nombreuses vésicules de tailles et de densités différentes, un
réticulum endoplasmique rugueux complet et de nombreuses
mitochondries. La présence de ces organites montre que les
cellules sont trés actives, mais leur fonction est inconnue
(Laurent, 1982). L'excrétion d’azote, en grande partie sous forme
d’ammoniac, s'effectue par les branchies (Forster et Goldstein,
1969). 11 semblerait que les cellules épithéliales soient aussi
perméables a 'oxygeéne et au gaz carbonique étant donné que les
lamelles sont le site d’échanges gazeux entre le sang et I'eau,
mais relativement imperméables aux ions sodium et chlore,
notamment chez les poissons marins (Potts, 1977). Les cellules
épithéliales sont unies par une longue jonction serrée apicale,
puis par des desmosomes et enfin par une jonction lacunaire
(planche 22, fig. 2). Par la technique de la cryofracture, Sardet et
al. (1979) ont montré que la région de la jonction serrée était
composée de nombreux brins interreliés qui formeraient une
jonction serrée de haute résistance électrique laissant passer peu
d’électrolytes. Les vésicules liées a la membrane et opaques aux
électrons dans le cytoplasme apical sont trés caractéristiques
(planche 22, fig. | et 2); des vésicules similaires ont été décrites
chez certains autres poissons (Laurent et Dunel, 1980; Youson et
Freeman, 1976). A la surface de ces cellules se trouve une
couche fibreuse qui a été décrite chez d’autres poissons (Hughes
et Grimstone, 1965; Laurent et Dunel, 1980; Newstead, 1967).
Cette couche serait sécrétée par des granules opaques aux élec-
trons (Laurent et Dunel, 1980), mais son rdle est inconnu. Elle
servirait peut-étre a réduire les pertes d’eau ou l'afflux d’ions par
la surface des lamelles.

La couche interne des cellules épithéliales est moins spé-
cialisée et ne posseéde pas de vésicules opaques aux électrons.
Elle compte de nombreuses mitochondries et un réticulum endo-
plasmique rugueux important. Des desmosomes sont présents
entre les cellules épithéliales des deux couches, et entre les
couches.

Les cellules en pilastre (planche 23; planchc 24, fig. 1) pos-
sédent des microfilaments comme cela a été décrit chez d’autres
poissons (Morgan et Tovell, 1973; Newstead, 1967). Ces micro-
filaments peuvent étre observés plus clairement aprés une ex-
traction au glycérol et une incubation en présence ’ATP; ils ont
les dimensions de P'actine et de la myosine (Bettex-Galland et
Hughes, 1973). De la myosine a aussi été localisée dans les
cellules en pilastre grace a des méthodes histochimiques faisant
appel a I'immunofluorescence (Smith et Chamley-Campbell,
1981). Des chercheurs pensent que les cellules en pilastre se
contractent pour empécher la rupture du feuillet capillaire de la



blood spaces (Plate 16), but sometimes are adjacent to
each other, separated by a convoluted junction (Plate 24,
Fig. 2). It has been suggested that closely adjacent pillar
cells may be the result of recent cell division. The pillar
cells divide in situ, unlike the epithelial cells which are
replaced from the base of the lamella (Zenker et al. 1987).
Adjacent pillar cells have also been found in tuna and
some air breathing fish (Hughes 1977). The flanges of the
pillar cells which surround the capillary sheet are inter-
digitated, with some tight junctions and desmosomes
(Plate 24, Fig. 1 and 2) as described by Hughes and
Wright (1970).

In cross-section is can be seen that the columns of
collagen which extend into the pillar cells are enveloped in
folds of the plasmalemma (Plate 25). There are three or
four columns in each pillar cell (about 5 were found in
rainbow trout by Bettex-Galland and Hughes 1973, 6—8 in
pollack by Hughes and Grimstone 1965). Tracts of fila-
ments can be seen in transverse section between these
columns. Sometimes collagen as well as very convoluted
junctions separate adjacent pillar cells. Different authors
have suggested that the pillar cells are distributed poly-
gonally or in rows (Hughes and Morgan 1973; Laurent
1982). From the corrosion casts it is apparent that the
distribution depends on the position of the pillar cells in
the tamella. Near the afferent and efferent lamellar ar-
terioles the pillar cells are arranged in rows (Plate 26,
Fig. 1), presumably so that blood can enter and leave the
capillary sheet more easily. The marginal vessel is slightly
dilated and free of pillar cells, whereas pillar cells are
distributed more or less evenly, in a polygonal fashion,
over the rest of the lamella (Plate 26, Fig. 2).

Rakers

Rakers on the first gill arch (Plate 1, Fig. 1-3) do not
bear teeth like the smaller projections on the same and
succeeding arches. They are covered by squamous epi-
thelium with distinct microridges (Plate 27, Fig. 1-3), as
described in trout (Kendall and Dale 1979). Taste buds are
present, (Plate 27, Fig. | and 2), and there are mucous
cells between the epithelial cells (Plate 8, Fig. 4;
Plate 27, Fig. 3). In the centre of each raker is a bony
support, which is irregular in outline (Plate 8, Fig. 4;
Plate 27, Fig. 4).

Common Abnormalities

The abnormalities described in this section are seen so
frequently on the gills that they may almost be considered
as part of the normal appearance, although they can be
readily distinguished from the intrinsic structure of the
gills.

lamelle lorsque la pression sanguine est anormalement élevée
(Smith et Chamley-Campbell, 1981). Les cellules en pilastre
contiennent également des mitochondries, un réticulum endo-
plasmique rugueux et parfois des granules opaques aux élec-
trons (planche 24, fig. 2). Ces cellules sont séparées en général
par des lacunes sanguines (planche 16), mais elles sont parfois
voisines les unes des autres et séparées par une jonction circon-
voluée (planche 24, fig. 2). Des chercheurs pensent que les
cellules en pilastre voisines sont le résultat d’une récente division
des cellules qui a lieu in situ, au contraire des cellules épi-
théliales qui sont issues de la base des lamelles (Zenker et al.,
1987). Des cellules en pilastre voisines ont aussi été observées
chez le thon et chez certains poissons a poumons (Hughes,
1977). Les rebords des cellules en pilastre qui entourent le
feuillet capillaire sengrénent et comportent quelques jonctions
serrées et des desmosomes (planche 24, fig. 1 et 2) comme 'ont
décrit Hughes et Wright (1970).

Une coupe transversale montre que les colonnes de collagéne
qui se prolongent dans les cellules en pilastre sont enveloppées
dans des replis de plasmalemme (planche 25). Chaque cellule
en pilastre compte trois ou quatre colonnes (Bettex-Galland et
Hughes (1973) en ont trouvé pres de 5 chez une truite arc-en-ciel,
Hughes et Grimstone (1965) entre 6 et 8 chez une goberge). Une
coupe transversale permet d’observer des faisceaux de filaments
entre ces colonnes. Il arrive parfois que du collagéne ainsi que
des jonctions tres circonvoluées séparent des cellules en pilastre
voisines. D’apres différents auteurs, les cellules en pilastre
seraient réparties de fagon polygonale ou en rangées (Hughes et
Morgan, 1973; Laurent, 1982). D’aprés les piéces moulées ob-
tenues par corrosion, il semble que la répartition dépende de la
position des cellules en pilastre dans le filament. Preés des ar-
térioles lamellaires afférentes et efférentes, les cellules en pi-
lastre sont disposées en rangées (planche 26, fig. 1), sans doute
pour que le sang puisse traverser plus facilement le feuillet
capillaire. Le vaisseau marginal est légérement dilaté et dé-
pourvude cellules en pilastre tandis que sur le reste de la lamelle,
elles sont réparties plus ou moins uniformément de fagon poly-
gonale (planche 26, fig. 2).

Branchicténies

Les branchicténies du premier arc branchial (planche 1, fig. 1
a 3) ne portent pas de dents comme les projections plus petites
sur le méme arc et les arcs consécutifs. Elles sont tapissées d’'un
épithélium pavimenteux avec des microcrétes distinctes
(planche 27, fig. 1 a 3), comme on I'a décrit chez la truite
(Kendall et Dale, 1979). Des bourgeons du goiit sont présents
(planche 27, fig. 1 et2), et de nombreuses cellules muqueuses se
trouvent entre les cellules épithéliales (planche 8, fig. 4;
planche 27, fig. 3). Au centre de chaque branchicténie se trouve
un support osseux a contour irrégulier (planche 8, fig. 4;
planche 27, fig. 4).

Anomalies communes
Les anomalies décrites sont si souvent présentes sur les
branchies qu’elles peuvent presque étre considérées comme une

composante de 'apparence normale méme si elles peuvent é&tre
facilement isolées de la structure intrinséque des branchies.
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The copepod Clavella adunca (= Clavella uncinata) is
often present on the gills (Plate 28, Fig. 1and 2; Plate 29,
Fig. 1). The epithelial cells of the gill undergo hyperplasia
where the copepod is attached, resulting in deformation of
the lamellae and formation of a peduncle to which the
bulla of the parasite is attached (Plate 29, Fig. 2). The
parasite has a mobile cephalothorax (Shotter 1971) with a
subterminal mouth (Plate 28, Fig. | and 2; Plate 29,
Fig. 1) so that it can graze on adjacent filaments, The
parasites seen with the naked eye are females, usually with
egg sacs, but using a microscope the small males can
sometimes be seen attached to various parts of the body of
the female (Plate 28, Fig. 2). The general structure of
Clavella is described by Leigh-Sharpe (1925) and Poulsen
(1939), and in detail by Kabata (1979).

Another copepod, Lernaeocera branchialis, is some-
times attached near the bases of the gills (Plate 28, Fig. 1),
often penetrating the blood system into the ventral aorta,
and sometimes even the heart (Van den Broek 1979). It has
been shown to produce loss of body weight in gadoids,
especially if other parasites are present (Khan and Lacey
1986).

Often small pale nodules can be seen on the gill fila-
ments (Plate 1, Fig. I and 2), which are usually the micro-
sporidian Loma morhua (Morrison and Sprague 1981)
(Plate 29, Fig. 3) or “cysts of unknown etiology”
(MacLean et al. 1987) (Plate 29, Fig. 4). A cyst of the
latter type was also seen beneath the epithelium of one
raker. Hyperplasia and fusion of the lamellae are also
common (Plate 29, Fig, 5). Trichodinids were found in
sections of gills from some cod that had been kept in our
tanks for several months (Morrison et al. 1986), but were
not seen in {reshly-caught cod, and did not appear to cause
lesions.

Pseudobranch

This organ is named the pseudobranch because, unlike
the respiratory gills, it is supplied by oxygenated blood
and has no respiratory function (Patt and Patt 1969). Like
the respiratory gills it possesses lamellae. In most marine
teteosts these lamellae are free or partially fused together
(Diagram 3A and B; Dunel and Laurent 1973; Mattey
et al. 1980). The lamellae and sometimes adjacent fila-
ments are fused (Diagram 3B, C and D) in many fresh-
water and euryhaline fish such as the minnow (Granel
1922), rainbow trout (Mattey et al. 1980) and carp (Granel
1922), and in some marine fish such as the gadoid 7risop-
terus minutus (Granel 1927). We found that the lamellae
and filaments in the pseudobranch in cod are fused, and
covered by a layer of connective tissue as shown in
Diagram 3D (Plate 30, Fig, I).

The tamellae of the pseudobranch are supported by rods
which, like those of the gill lamellae, have a cartilaginous
core and acellular bony perimeter (Plate 30, Fig. 2).
These rods are accompanied by nutritional arteries and
veins, and the afferent primary and secondary pseudo-
branchial arteries (Plate 30, Fig. 1) which supply the cap-
illary sheets in the lamellae (Plate 30, Fig. 3). The epi-
thelium covering the pseudobranch has many mucous
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Le copépode Clavella adunca (= Clavella uncinata) est
souvent présent sur les branchies (planche 28, fig. 1 et 2;
planche 29, fig. 1). Les cellules épithéliales de la branchie su-
bissent une hyperplasie au point d’attache du copépode, ce qui
produit une déformation des lamelles et la formation d’un pédon-
cule auquel le parasite s'attache par sa bulla (planche 29, fig. 2).
Le parasite est pourvu d’un céphalothorax mobile (Shotter, 1971)
a bouche subterminale (planche 28, fig. | et 2; planche 29,
fig. 1) ce qui lui permet de brouter sur les filaments adjacents,
Les parasites observés a I'ceil nu sont des femelles, en général
portant des sacs ovigéres, mais, au microscope, on peut voir
parfois les petits males fixés aux différentes parties du corps des
femelles (planche 28, fig. 2). La structurc générale du genrc
Clavella est décrite par Leigh-Sharpe (1925) et Poulsen (1939),
et d’'une facon détaillée par Kabata (1979).

Un autre copépode, Lernaeocera branchialis, est parfois (ixé
prés de la base des branchies (planche 28, fig. 1), et il pénétre
souvent dans le systéme sanguin au niveau dc ['aorte ventrale et
parfois méme dans le cceur (Van den Broek, 1979). On a montré
que cet organisme produit une perte de poids chez les gadoides,
notamment en présence d’autres parasites (Khan et Lacey, 1986).

Ii arrive souvent que P'on puisse voir de petits nodules péles
sur les filaments branchiaux (ptanche 1, fig. I et 2); ce sont en
général des microsporidies du genre Loma morhua (Morrison et
Sprague, 1981) (planche 29, fig. 3) ou des «kystes d’étiologic
inconnue» (MacLean er al., 1987) (planche 29, fig. 4). On a
également observé la présence d’un kyste appartenant a ce
dernier type sous I'épithélium d’une branchicténie. L’hyper-
plasie et la fusion des lameclles sont aussi des phénomeénes
courants (planche 29, fig. 4). Des trichodinides ont ét€ trouvés
dans des coupes de branchies provenant de certaines morues qui
avaient été conservées dans nos viviers pendant plusieurs mois
(Morrison et al., 1986), mais les morues fraichement capturées
en étaient dépourvues; ces organismes n’ont pas semblé causer
de lésions.

Pseudobranchies

Le terme de pseudobranchie désigne toute branchic recevant
du sang déja oxygéné, a la différence des branchies respira-
toires; aussi n’a-t-elle aucune fonction respiratoire (Patt et Patt,
1969). Tout comme les branchies respiratoires, les pseudo-
branchies possédent des lamelles. Chez presque tous les té1éos-
téens marins, ces lamelles sont libres ou partiellement fusion-
nées (schéma 3A et B; Dunel et Laurent, 1973; Mattey ez al.,
1980). Les lamelles et parfois des filaments adjacents sont fu-
sionnés (schéma 3B, C et D) chez de nombreux poissons dulga-
quicoles et euryhalins comme le méné (Granel, 1922), la truite
arc-en-ciel (Mattey ez al., 1980) et la carpe (Granel, 1922), et
chez quelques poissons marins comme lc gadidé Trisoprerus
minutus (Granel, 1927). Chez la morue, nous avons constaté que
les lamelles et les filaments de la pseudobranchie sont fusionnés
et recouverts d’une couche de tissu conjonctif comme le montre
le schéma 3D (planche 30, fig. 1).

Les lamelles de la pseudobranchie sont soutenues par des
baguettes, et comme celles des lamelles branchiales, elles pos-
sédent un centre cartilagineux et un périmétre osseux acellulaire
(planche 30, fig. 2). Ces baguettes sont acconipagnées d’arteres
et de veines nourriciéres, et par les arteres pseudobranchiales
afférentes primaires et secondaires (planche 30, fig. 1) qui irri-
guent les feuillets capillaires des lamelles (planche 30, fig. 3).



DIAGRAM 3. Different types of pseudobranch: A. Free type. Fila-
ments and lamellae free; B. Covered type. Filaments separate but
lamellae fused; C. Submerged type. Simple form. Filaments cannot
be displaced, but covering of connective tissue thin, and elements of
individual filaments. i.e. gill rays, vessels and secondary lamellae
remain well-defined; D. Submerged type. More complex form.
Layer of connective tissue thick, elements of filaments more dis-
orderly. a. Afferent filament artery, b. Efferent filament artery,
c. Cartilage (remnants of gill ray), d. Gill lamellae, e. Epithelium,
f. Connective tissue. Redrawn from Granel (1927).

SCHEMA 3. Différent types de pseudobranchies: (A) Libre. Fila-
ments et lamelles libres; (B) Couverte. Filaments séparés mais
lamelles fusionnées; (C) Enfermée. Forme simple. Les filaments ne
peuvent pas étre déplacés, mais ils sont recouverts d’'une mince
couche de tissu conjonctif, et les éléments de chacun des filaments,
c'est-a-dire les rayons branchiaux, les vaisseaux et les lamelles
secondaires restent bien définis; (D) Enfermée. Forme plus com-
plexe. La couche de tissu conjonctif est épaisse, et les éléments des
filaments sont plus désordonnés. a. Artére afférente du filament,
b. Artere efférente du filament, c. Cartilage (vestiges du rayon
branchial), d. Lamelles branchiales, e. Epithélium, f. Tissu con-
jonctif. D’aprés Granel (1927).
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cells and taste-buds (Plate 30, Fig. 4; Plate 31, Fig. 1 and
2). The epithelial cells have microridges on the surface.

The capillary sheets are supported by pillar cells and
lined by pillar cell flanges, as in the respiratory lamellae
(Plate 31, Fig. 3). Pseudobranchs in other species in
which some or all of the lamellae are free have chloride
cells as well as a cell type typical of the pseudobranch. The
pseudobranch cell type differs from the chloride cell type
in not having surface contact with the surrounding water,
and in having closely packed mitochondria and smooth
tubules which are sometimes in parallel arrays (Harb and
Copeland 1969; Mattey et al. 1978). Obviously covered
pseudobranchs like that of the cod have only pseudo-
branch type cells (Fischer-Scherl and Hoffman 1986).
Light and dark forms of the pseudobranch cells are
present, which may be different developmental stages, or
active and inactive forms.

Adjacent lamellae are fused by connective tissue which
occasionally contains fibroblasts (Plate 32, Fig. 1). Many
pseudobranch cells are large, and often have either a lobed
nucleus or two nuclei (Plate 32, Fig. | and 2). Numerous
mitochondria are closely packed around the nucleus or
nuclei. The part of the cell next to the capillary sheet is
packed with smooth tubules, which are often continuous
with the plasmalemma (Plate 33; Plate 34, Fig. 1). They
occasionally show a regular orientation in relation to the
mitochondria, but not to the extent shown in other fish
(Fischer-Scherl and Hoffman 1986). The portions of cells
which face the connective tissue joining adjacent lamellae
are free of tubules, and contain ribosomes and bundles of
filaments (Plate 33). Adjacent pseudobranch cells are
joined by numerous large desmosomes.

The pillar cells (Plate 34, Fig. 1) contain mitochondria,
Golgi apparatus, and more discrete bundles of filaments
than the pillar cells in the respiratory lamellae. Infoldings
of the plasmalemma contain columns of collagen as in the
respiratory lamellae. The pillar cell flanges seem to form
pseudopodia along the basement membrane. Between
these the blood of the capillary sheet would be in close
contact with the basement membrane. The basement
membrane is much thinner than that separating the pillar
cell flanges from the respiratory epithelium, and consists
of a central dense layer and peripheral layers of lower
density.

The arteries in the pseudobranch have the same “‘endo-
thelium specific granules” (Hughes and Weibel 1972) of
two different types seen in the arteries and capillaries of
the gills (Plate 34, Fig. 2).

Although there are many theories on the pseudobranch
cells, their exact function is unknown. Like chloride cells,
they have high Na—K-ATPase activity on the plasma
membrane (Dendy et al. 1973; Philpott 1980), indicating
that they are involved in ion transport. The chloride cells in
pseudobranchs with free lamellae have a normal osmo-
regulatory function. Fischer-Scherl and Hoffman (1986)
suggest pseudobranch cells might also be involved in
adaptation to water of different salinities by euryhaline
fish, although Parry (1959), Parry and Holliday (1960), and
Mattey et al. (1978) feel a direct role in osmoregulation is
unlikely, since removal of the pseudobranch does not
affect osmoregulation. It has also been suggested that,
although the pseudobranch appears to be a vestigial form
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Lépithélium qui recouvre la pseudobranchie posséde de nom-
breuses cellules muqueuses et bourgeons gustatifs (planche 30,
fig. 4; planche 31, fig. 1 et 2). Les cellules épithéliales sont
garnies de microcrétes a leur surface.

Les feuillets capillaires sont soutenus par des cellules en
pilastre et tapissés par les bords des cellules en pilastre, comme
dans les lamelles respiratoires (planche 31, fig. 3). Les pseudo-
branchies chez lesquelles toutes les lamelles ou certaines sont
libres posseédent des cellules acidophiles de méme qu’un type de
cellule caractéristique de la pseudobranchie. La cellule pseudo-
branchiale differe de la cellule acidophile par le fait quelle ne
posseéde pas de contact au niveau de la surface avec 'eau, et
quelle posséde des mitochondries étroitement tassées et des
tubules lisses qui sont parfois disposés en paralléle (Harb et
Copeland, 1969; Mattey et al., 1978). 1l est évident que les
pseudobranchies couvertes comme celles de la morue n’ont que
des cellules propres aux pseudobranchies (Fischer-Scherl et
Hoffman, 1986). Des formes sombres et claires des cellules
pseudobranchiales sont présentes, et qui peuvent correspondre a
différents stades de développement, ou étre des formes actives
ou inactives.

Les lamelles adjacentes sont fusionnées par du tissu con-
jonctif qui parfois contient des fibroblastes (planche 32, fig. ).
De nombreuses cellules des pseudobranchies sont grosses, et
ont souvent ou un noyau lobé ou deux noyaux (planche 32, fig. 1
et 2). Plusieurs mitochondries sont entassées étroitement autour
du noyau ou des noyaux. La partie de la cellule qui est contigué
au feuillet capillaire est remplie de tubules lisses qui sont sou-
vent en continuité avec le plasmalemme (planche 33; planche 34,
fig. 1). Ils présentent parfois une orientation réguliére par rap-
port aux mitochondries, mais pas dans la mesure présente chez
d’autres poissons (Fischer-Scherl et Hoffman, 1986). Les parties
des cellules qui font face au tissu conjonctif unissant des
lamelles adjacentes ne contiennent pas de tubules, mais des
ribosomes et des faisceaux de filaments (planche 33). Plusieurs
gros desmosomes unissent des cellules pseudobranchiales
adjacentes.

Les cellules en pilastre (planche 34, fig. 1) contiennent des
mitochondries, un appareil de Golgi et un plus grand nombre de
faisceaux distincts de filaments que les cellules en pilastre des
lamelles respiratoires. Les replis du plasmalemme contiennent
des colonnes de collagéne comme dans les lamelles respira-
toires. Le bord des cellules en pilastre semble former des
pseudopodes le long de la membrane basale. Entre ceux-ci, le
sang contenu dans le feuillet capillaire serait en contact étroit
avec la membrane basale. La membrane basale est beaucoup
plus mince que celle qui sépare le bord des cellules en pilastre de
I'épithélium respiratoire, et elle est composée d’une couche
centrale dense et de couches périphériques de plus faible
densité.

Les arteres des pseudobranchies possedent les mémes
«granules spécifiques a I'endothélium» (Hughes et Weibel,
1972) de deux types différents qui se trouvent dans les arteéres et
les capillaires des branchies (planche 34, fig. 2).

Bien qu’il existe plusieurs théories concernant les cellules
pseudobranchiales, leur role exact est inconnu. Comme les
cellules acidophiles, elles ont une activité ATPase—Na—K sur la
membrane plasmatique (Dendy et al., 1973; Philpott, 1980), ce
qui montre qu’elles participent au transport des ions. Les cellules
acidophiles des pseudobranchies & lamelles libres ont un rdle
osmorégulateur normal. D’apreés Fischer-Scherl et Hoffman
(1986), les cellules pseudobranchiales pourraient aussi avoir un



of the gill, it may have an important endocrine function.
The fish becomes dark after removal of the pseudobranch,
so the pseudobranch appears to be involved in control of
chromatophores in the skin. This may occur through the
choroid gland of the eye which receives blood from the
pseudobranch, and degenerates after it is removed (Parry
and Holliday 1960). Pseudobranch cells have the highest
concentration of carbonic anhydrase of any teleost fish
cells (Granel 1960). This may be used in the swimbladder,
since removal of the pseudobranch reduced the ability of
the swimbladder to secrete gas by about 50% (Copeland
1951).

We sometimes found nodules of Loma morhua in the
pseudobranch. In addition “X-cell lesions” have been
found in Gadus morhua from the Canadian Atlantic
Ocean, (Plate 28, Fig. 3; Plate 35) the German Bight, and
off Norway, and in the Pacific cod, Gadus macrocephalus
(Morrison et al. 1982).
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Plate 1.

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.
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Gills (Gross)

Gills on left side of cod, in situ. Operculum
removed.

a

b.
C.
d

First gill arch

Rakers on first gill arch

Gill filaments

Nodules on filaments (probably microspori-
dian cysts or nodules of unknown etiology,
shown on Plate 29)

Gills on left side of cod, lifted to show the four gill

arches.

a.  Frst gill arch

b. Second gill arch

c. Third gill arch

d. Fourth gill arch

e. Rakers on first gill arch

f.  Projections bearing teeth on first gill arch
g.  Projections bearing teeth on third gill arch
First gill arch: Inner surface uppermost.

Bar = 3 mm.

a. Raker

b. Projection bearing teeth

c. Filaments

Planche 1. Branchies (Macroscopique)

FiG. 1.

FiG. 2.

FIG. 3.

Branchies gauches, in situ. Opercule absent

a.

b.
c.
d

Premier arc branchial

Branchictéries du premier arc branchial
Filaments branchiaux

Nodules présents sur les filaments (probable-
ment des kystes de microsporidies ou no-
dules d'étiologie inconnue révélés a la
planche 29)

Branchies gauches relevées pour révéler les quatre
arcs branchiaux

o Ao o

Premier arc branchial

Deuxié¢me arc branchial

Troisieme arc branchial

Quatrieme arc branchial

Branchicténies du premier arc branchial
Projections dentigéres sur le premier arc
branchial

Projections dentigeres sur le troisieme arc
branchial

lfremier arc branchial: surface interne en dessus
Echelle = 3 mm

a.
b.

C.

Branchicténie
Projection dentigere
Filaments
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Plate 2.

FiG. 1.

Gills. (Gross)

_ Gills from left side of cod.

Bar in cm.

Rakers on first gill arch

Second gill arch

Third gill arch

Dentigerous plate on fourth gill arch

aoos

FIG. 2 AND 3: gills from right side of cod. Dorsal ends of

FI1G. 2.

FI1G, 3.

24

arches to left.

Second gill arch. Outer surface uppermost.
Bar = 5 mm.

a. Double row of projections bearing teeth
b. Gill filaments

Fourth gill arch and dentigerous plate from floor of
pharynx. Outer surface of filaments uppermost.
Bar = 5 mm.

a. Single row of projections

b. Dentigerous plate

Planche 2. Branchies (Macroscopique)

FiG. 1.

Branchies gauches

Echelle en cm

a.  Branchicténies du premier arc branchial

b. Deuxiéme arc branchial

c. Troisiéme arc branchial

d. Plaque dentigére sur le quatriéme arc
branchial

FIG. 2 ET 3. Branchies droites; extrémités dorsales des arcs

FiG. 2.

FiG. 3.

a gauche

Deuxiéme arc branchial : surface externe en dessus
Echelle = 5 mm

a. Double rangée de projections dentigeres

b. Filaments branchiaux

Quatrieme arc branchial et plaque dentigére issue
du plancher du pharynx: surface externe des fila-
ments en dessus

Echelle = 5 mm

a. Rangée simple de projections

b. Plaque dentigére
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Plate 3.

FI1G. 1.

FiG. 2.
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Gill arch (L.M.)

T.S.

Bar

SR e Al o

8w

e RS TR W

Gill arch (Formalin, V.E.M.T.).

= 4 mm.

Cartilage

Vascular channels in acellular bone
Nerve

Cartilage block of gill filament
Ligament

Afferent arch artery

Efferent arch artery

Lamellae of gill filament

. Gill arch (Formalin, H. and E.)

= 4 mm.

Cartilage

Vascular channels in acellular bone
Nerve

Afferent arch artery

Efferent arch artery

Ligament

Planche 3. Arc branchial (MO)

FiG. 1.

FiG. 2.

Arc branchial. CT (Formol, VEMT).
Echelle = 4 mm

SR e ae o

Cartilage

Canaux vasculaires de I'os acellulaire
Nerf

Pigce cartilagineuse du filament branchial
Ligament

Arteére afférente de 'arc

Artere efférente de I'arc

Lamelles du filament branchial

Arc branchial. CL (Formol, H et E)
Echelle = 4 mm

O Ao o

Cartilage

Canaux vasculaires de 'os acellulaire
Nerf

Artere afférente de 'arc

Artere efférente de 'arc

Ligament
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Plate 4.

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.

FIG. 4.

28

Gill arch and filaments (L.M. Colour)

T.S. Gill arch (Formalin, Alcian blue).
Bar = 0.3 mm.

a. Cartilage

b. Vascular channels in acellular bone
c. Lower part of cartilage and bone of gill
filament

Nerves

Efferent arch artery

Efferent filament artery

Afferent arch artery

Ligament

T e A

T.S. Part of gill arch, showing supporting cartilage
and bone, and surface of gill arch (Formalin,
P.A.S)).

Bar = 0.1 mm,

a. Cartilage

b.  Acellular bone

¢.  Vascular channel

d. Mucous cells in gill arch epithelium

T.S. Pharyngeal surface of gill arch, showing at-
tachment of filaments (Formalin, V.E.M.T.).
Bar = 0.3 mm.

Striated adductor muscle

Efferent arch artery

Efferent filament artery

Afferent arch artery

Afferent filament artery

Ligament

Cartilage of gill filament

Acellular bone of gill filament
Lamellae of gill filaments

SER e A0 o

L.S. Pharyngeal surface of gill arch, and bases of
attached filaments. Gill arch is sectioned near mid-
line, so cartilage and adductor muscle of alternat-
ing filaments are shown. (Formalin, P.A.S.).
Bar = 0.3 mm.

a. Adductor muscle

b. Cartilage of gill filament

c. Acellular bone of gill filament

Planche

FiG. 1.

FiG. 2.

FIG. 3.

FIG. 4.

4, Arc et filaments branchiaux (MO.
Coloration)
Arc branchial. CT (Formol, bleu alcian)

Echelle = 0,3 mm

a. Cartilage

b. Canaux vasculaires de l'os acellulaire

c. Partie inférieure du cartilage et de 'os du

filament branchial

Nerfs

Artere efférente de ’arc
Artere efférente du filament
Artere afférente de 'arc
Ligament

T e o

Partie de I’arc branchial illustrant le cartilage de
soutien et I'os ainsi que la surface de l'arc bran-
chial. CT (Formol, PAS)

Echelle = 0,1 mm

a. Cartilage

b. Os acellulaire

c. Canal vasculaire

d.  Cellules muqueuses dans I’épithélium de I'arc

branchial

Surface pharyngienne de I'arc branchial montrant
comment les filaments sont attachés. CT (Formol,
VEMT)

Echelle = 0,3 mm

Muscle adducteur strié

Artere efférente de l'arc

Artere efférente du filament

Artere afférente de l'arc

Artére afférente du filament

Ligament

Cartilage du filament branchial

Os acellulaire du filament branchial
Lamelles des filaments branchiaux

SER e 0 o

Surface pharyngienne de 'arc branchial, et bases
des filaments attachés. CL. (La coupe de l'arc
branchial est effectuée prés de la ligne médiane, de
facon que I'on puisse voir le cartilage et le muscle
adducteur de filaments qui alternent). (Formol,
PAS)

Echelle = 0,3 mm

a. Muscle adducteur

b. Cartilage du filament branchial

c.  Os acellulaire du filament branchial
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Plate 5.

Fic. 1.

FI1G. 2.

FiG. 3.

F1G. 4.

30

me Ao o

Pharyngeal surface of gill arch (L.M. and
S.E.M.)

(S.EM.)

Bar = 5 pm.

a.  Microridges

b. Mucus secreted by mucous cells

(S.E.M.)

Bar = 50 pm.

a. Taste bud

(S.E.M.)

Bar = 500 pm.

a. Gill arch

b. Projection on gill arch
c. Teeth

d.  Taste buds

(L.M.) Formalin, H. and E.
Bar = 500 pm.

Acellular bone of gill arch
Projection on gill arch
Attachment bone of tooth
Central pulp cavity of tooth
Vasodentine of tooth
Enameloid cap of tooth

Planche 5. Surface pharyngienne de ’arc branchial

FiG. 1.

FI1G. 2.

Fic. 3.

FI1G. 4.

(MO et MEB)

(MEB)

Echelle = 5 pm

a. Microcrétes

b. Mucus sécrété par des cellules muqueuses

(MEB)
Echelle = 50 pm
a. Bourgeon du goit

(MEB)

Echelle = 500 um
a.  Arc branchial
b. Projection sur I'arc branchial
c. Dents

d.  Bourgeons du goft

(MO) Formol, H et E

Echelle = 500 wm

Os acellulaire de I'arc branchial
Projection sur I'arc branchial

Os d’attache d’une dent

Cavité pulpaire centrale d’'une dent
Vasodentine d’'une dent

Capsule d’énaméloide d’unc dent

e a0 o
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Plate 6.

F1G. 1.

F1G. 2.

FIG. 3.

FI1G. 4.

32

Blood supply to gills. Gill Filaments (Gross,
L.M. and S.E.M.)

Corrosion cast of blood supply to gills. Some
afferent filament arteries and the capillary sheets of
the lamellae have been cast.

Bar = 5 mm.

Ventral aorta

Afferent branchial artery

Afferent arch artery to second gill arch
Afferent filament arteries

pooe

w

. Gill filament (L.M.) (Formalin, H. and E.)
= 200 pm.
Cartilage
Acellular bone
Afferent filament artery
Efferent filament artery
Lamellar arteriole
‘Central venous sinus
Lamella

o
—

2]

. gill filaments (L.M.) (Formalin, H. and E.)
= 30 pm.

Cartilage

Lamellae

PP @Me A oS e
&
]

7]

. gill filament (S.E.M.)
= 200 pm.
Cartilage
Acellular bone
Afferent filament artery
Efferent filament artery
Central venous sinus
Lamellae

oo
-

The A0 O @

Planche 6. Irrigation sanguine des branchies. Filaments

FiG. 1.

FIG. 2.

FI1G. 3.

FIG. 4.

branchiaux (Macroscopique, MO et MEB)

Piéce moulée de Pirrigation sanguine des bran-

chies obtenue par corrosion.

Quelques arteres afférentes des filaments et les

feuillets capillaires des lamelles ont ét¢ moulés.

Echelle = 5 mm

a. Aorte ventrale

b. Artére branchiale afférente

c. Artere afférente de 'arc menant au deuxiéme
arc branchial

d. Arteres afférentes du filament

Filament branchial. CT (MO) (Formol, H et E)
Echelle = 200 um

Cartilage

Os acellulaire

Artére afférente du filament

Artere efférente du filament

Artériole lamellaire

Sinus veineux central

Lamelle

RO A0 o

Eilaments branchiaux. CL (MO) (Formol, H et E)
Echelle = 30

a. Cartilage

b. Lamelles

Filament branchial. CT (MEB)
Echelle = 200 pm

Cartilage

Os acellulaire

Artere afférente du filament
Artere efférente du filament
Sinus veineux central
Lamelles

MmO A0 o
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Plate 7.

34

T.S.

Bar

a.
b.
c.

o

filament cartilage (T.E.M.)
= 2 pm.

Nucleus

Mitochondria

Rough endoplasmic
reticulum

Cartilage matrix

Fibroblast of perichondrium
Fibroblast outside perichondrium

Chondrocyte

Planche 7. Cartilage du filament. CT (MET)

Echelle = 2 wm
a. Noyau
b. Mitochondrie Chondrocyte
c. Réticulum endo-
plasmique rugueux
d. Matrice du cartilage
e. Fibroblaste du périchondre
f.  Fibroblaste a I'extérieur du périchondre






Plate 8.

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.

FIG. 4.

36

Gill filaments and raker (L.M. Colour)

L.S. Gill arch and filaments (Formalin, Alcian
blue).

Bar = 0.3 mm.

Cartilage

Acellular bone

Afferent filament artery

Lamellae

a0 o

L.S. Gill filament and [amellaec (Formalin,
P.A.S).

Bar = 50 pm.

a.  Mucous cells

b. Gill lamellae

C Pillar cells

L.S. Gill filament (Formalin, P.A.S.).
Bar = 0.1 mm.

a. Efferent filament artery

b. Efferent lamellar arterioles

¢.  Mucous cells on surface of filament

L..S. Raker from first gill arch (Formalin, P.A.S.).
Bar = 0.1 mm.

a. Acellular bone

b. Mucous cells

Planche 8. Filaments branchiaux et branchicténies (MOQ.

FiG. 1.

FIG. 2.

FiG. 3.

FIG. 4.

Coloration).

Arc et filaments branchiaux. CL (Formol, bleu

alcian)
Echelle = 0,3 mm
a. Cartilage

b. Os acellulaire
c. Artere afférente du filament
d. Lamelles

Filament et lamelles branchiales. CL (Formol,
PAS)

Echelle = 50 pm

a. Cellules muqueuses

b. Lamelles branchiales

c. Cellules cn pilastre

Filament branchial. CL (Formol, PAS)

Echelle = 0,1 mm

a.  Artere efférente du filament

b. Artérioles lamellaires efférentes

c.  Cellules muqueuses a la surface d’un filament

Branchicténie du premicr arc branchial. CL (For-
mol, PAS)

Echelle = 0,1 mm

a.  Os acellulaire

b.  Cellules muqueuses
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Plate 9.

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.

FIG. 4.

38

Gill Filaments (S.E.M.)

Surface of filament.

Bar = 100 pm.

a. Afferent side of filament
b. Efferent side of filament
¢. Lamellae

Surface of filament tip.
Bar = 200 pm.
a. Lamellae

Corrosion cast of filament.
Bar = 100 pm.

Afferent filament artery
Efferent filament artery
Afferent lamellar arteriole
Lamellar capillary sheet
Efferent. lamellar arteriole

a0 ow

Corrosion cast of filament. View from side of
filament containing efferent filament artery, show-
ing blood supply to two rows of lamellae.

Bar = 50 pm.

a. Efferent filament artery

b. Efferent lamellar arteriole

c. Lamellar capillary sheet

d. Marginal channel

Planche 9. Filaments branchiaux (MEB)

FiG. 1. Surface du filament
Echelle = 100 pm
a. Coté afférent du filament
b. Coté efférent du filament
c. Lamelles

FIG. 2. Surface de l'extrémité du filament
Echelle = 200 pm
a. Lamelles

FIG. 3. Picce moulée du filament obtenue par corrosion
Echelle = 100 pm

Artére afférente du filament

Artére efférente du filament

Artériole lamellaire afférente

Feuillet capillaire de la lamclle

Artériole lamellaire efférente

oo

FIG. 4. Piéce moulée du filament obtcnue par corrosion.
Vue latérale du filament contenant ['artére
efférente du filament illustrant Pirrigation san-
guine de deux rangées de lamelles.

Echelle = 50 wm

a.  Artere efférentc du filament

b. Artériole lamellaire effércnte
¢.  Feuillet capillaire de la lamelle
d. Canal marginal
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Plate 10. Gill filament (S.E.M.)

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.

FIiG. 4.

40

Side of filament containing efferent filament
artery.

Bar = 100 pm.

a. Side of filament

b. Lamellae

Side of filament containing afferent filament
artery.

Bar = 100 pm.

a. Side of filament

b. Lamellae

Epithelial cells on surface of filament.
Bar = 10 pm.
a.  Microridges on surface of epithelial cell

Epithelial and mucous cells on surface of filament.
Bar = 2 pm.
a. Mucus produced by mucous cells

Planche 10. Filament branchial (MEB)

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG, 3.

FIG, 4.

Cété du filament contenant I'artére efférente du
ﬁlament

Echelle = 100 pm

a, Coté du filament

b. Lamelles

Coté du filament contenant l'artere afférente du
filament

Echelle = 100 pm

a. Cété du filament

b. Lamelles

Cellules épithéliales a la surface du filament

Echelle = 10 pm

a. Microcrétes a la surface d’une cellule épi-
théliale

Cellules épithéliales et cellules muqueuses a la
surface du filament
Echelle = 2 pm
a.  Mucus produit par des cellules muqueuses
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Plate 11. Surface of gill filament (T.E.M.) Planche 11. Surface d’un filament branchial (MET)

Bar for Fig. | and Fig. 2 = 2 pm. Echelle pour les figures 1 et 2 = 2 pm
FiGg. 1. L.S. FiG. 1. Coupe longitudinale (CL)
* a. Mucous cell a. Cellule muqueuse
b. Degenerating cell b. Cellule en voie de dégénérescence
c. Nucleus ¢. Noyau
d. Mitochondria Epithelial cell d. Mitochondrie Cellule
e. Dense granules in e. Grains denses dans le épithéliale
apical cytoplasm cytoplasme apical
f.  Microridges f.  Microcrétes
g.  Fibroblast g. Fibroblaste
h. Desmosome h. Desmosome
i.  Mononuclear leukocyte i.  Mononucléaire
Fig. 2. T.S. showing rodlet cell. FiG. 2. Coupe transversale montrant une cellule a
a. Rodlets bétonnet
b. .Mitochondria a. Bétonnets
c. Fibrous capsule b. Mitochondrie

c. Capsule fibreuse

42






Plate 12. Interlamellar region (L.M. and S.E.M.) Planche 12. Région interlamellaire (MO et MEB)

F1G. 1. L.M. (Formalin, J.B.4., Van Gieson). Fig. 1. MO (Formol, J.B.4., Van Gieson)
Bar = 20 pm. Echelle = 20 wm
a. Chloride cell a.  Cellule acidophile
b. Lamella b. Lamelle
c. Cartilage of filament c. Cartilage du filament
d. Acellular bone of filament d. Os acellulaire du filament
e. Basal channel of lamella e. Canal basal d’une lamclle
FIG. 2. S.E.M. FiGg. 2. MEB
Bar = 2 pm. Echelle = 2 pm
a. Apical pit of chloride cell (7) a. Crypte apicale d’'une cellule acidophile (?)
b. Mucus produced by mucous cell b. Mucus produit par une cellule muqueuse
c. Microridges on epithelial cell c. Microcrétes sur une cellule épithéliale

“
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Plate 13. Interlamellar region (T.E.M.)

46

Bar = 2 pm.

a

b
c
d

Mucous cell

Dense granules in epithelial cell
Microridges on epithelial cell
Mononuclear leukocyte

Planche 13. Région interlainellaire (MET)

Echelle = 2 pm

a.

b.
c.
d.

Cellule muqueuse

Grains denses dans une cellule épithéliale
Microcrétes sur une cellule épithéliale
Mononucléaire
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Plate 14. Interlamellar region: Chloride cells. (T.E.M.)

FI1G. 1.

FiG. 2.

48

Bar

me a0 o

Bar

= 2 pm.

Chloride cell with light cytoplasm
Chloride cell with darker cytoplasm

Basal nucleus of chloride cell

Golgi apparatus of chloride cell

Apical pit

Epithelial cell with dense granules in apical
cytoplasm

Mucous cell

= | pm.

Chloride cell with light cytoplasm and irreg-
ular apical microvilli

Digitation in apical cytoplasm of light chlo-
ride cell

Chloride cells with darker cytoplasm
Digitation in apical cytoplasm of darker chlo-
ride cell

Electron dense material in apical pit
Dense granules in apical cytoplasm of epi-
thelial cell

Mucous cell

Planche 14. Région interlamellaire : cellules acidophiles

FI1G. 1.

FiG. 2.

(MET)

Echelle = 2 pm

a. Cellule acidophile & cytoplasme clair

b.  Cellule acidophile a cytoplasme sombre

c. Noyau de base d’une cellule acidophile

d. Appareil de Golgi d’unc ccllule acidophile.

e. Crypte apicale

f. Cellule épithéliale a grains denses dans lc
cytoplasme apical

g.  Cellule muqueuse

Echelle = 1 wm

a. Cellule acidophile a cytoplasme clair et mi-
crovillosités apicales irréguliéres

b. Digitation dans le cytoplasme apical d'unc
cellule acidophile claire

c. Cellules acidophiles & cytoplasme sombre

d.  Digitation dans le cytoplasme apical d’unc
cellule acidophile sombre

e. Substance opaque aux électrons dans la
crypte apicale

f.  Grains denses dans le cytoplasme apical
d’une cellule épithéliale

g. Cellule muqueuse
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Plate 15. Interlamellar region: Apical cytoplasm of chlo-

FiG. 1.

FiG. 2.

50

ride cells (T.E.M.)

Bar = 0.2 pm.

a. Dark chloride cell

b. Microvillus on apex of light chloride cell
¢. Microvesicle

d. Filaments

e. Mitochondrion

f.  Smooth endoplasmic reticulum
g Smooth tubular system

Bar = 0.2 pm.

a. Tight junction

b. Desmosome

c. Hlaments

Planche 15. Région interlamellaire : cytoplasme apical

FiG. 1.

FG. 2.

de cellules acidophiles (MET)

Echelle = 0,2 pm

a. Cellule acidophile sombre

b. Microvillosité a Yapex d’'une cellule acido-
phile claire

Microvésicule

Filaments

Mitochondrie

Réticulum endoplasmique lisse

Systeme tubulaire lisse

@me ae

Echelle = 0,2 pm
a. Jonction serrée
b. Desmosome

c. Filaments






Plate 16. Gill lamella (T.E.M.)
Bar = 2 pm.

52

a.

MO Ae T

Dense granules in apical cytoplasm of outer
layer of epithelial cells.

Nucleus of epithelial cell of inner layer
Mucous cell

Layer of collagen

Basement membrane

Pillar cell

Erythrocyte

Planche 16. Lamelle branchiale (MET)

Echelle = 2 pm

a.

b.

@ A

Grains denses dans le cytoplasme apical de la
couche externe de cellules épithéliales
Noyau d’une cellule épithéliale de la couche
interne

Cellule muqueuse

Couche de collagéne

Membrane basale

Cellule en pilastre

Erythrocyte






Plate 17. Gill lamella: basal channel (T.E.M.)

54

Bar

Mo as TR

= 2 pm.

Nucleus of endothelial cell
Layer of collagen
Basement membrane
Erythrocyte

Nucleus of leukocyte
Fibroblast

Planche 17. Lamelle branchiale : canal basal (MET)

Echelle = 2 pm

Mmoo o

Noyau d’une cellule endothéliale
Couche de collagéne
Membrane basale

Erythrocyte

Noyau d'un leucocyte
Fibroblaste
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Plate 18. Gill lamella: part of basal channel (T.E.M.)

FiG. 1.

FiG. 2.

56

Bar = 0.5 pm.

a.
b.

c.
d.
e

Bar

FRme pe op

Filaments in endothelial cell

Complex boundary between two endothelial
cells

Dense granule

Layer of collagen

Basement membrane

= | pm.

Nucleus of endothelial cell

Small, circular dense granule

Larger, less dense granule of irregular shape
Desmosome

Collagen

Bundle of intracytoplasmic filaments
Erythrocyte

Nucleus of leukocyte

Planche 18. Lamelle branchiale : partie du canal basal

FiG. 1.

FIG. 2.

(MET)

Echelle = 0,5 pm

a.
b.

c.
d.
e.

Filaments dans une cellule endothéliale
Limite complexe entre deux cellules endo-
théliales

Grain dense

Couche de collagene

Membrane basale

Echelle = 1 pm

oow

TR oo o

Noyau d’une cellule endothéliale

Petit grain sphérique dense

Grain plus gros et moins dense de forme
irréguliere

Desmosome

Collagéne

Faisceau de filaments intracytoplasmiques
Erythrocyte

Noyau d’un Jeucocyte






Plate 19. Gill lamella: Marginal channel (T.E.M.)

Fi1G. 1.

FIG. 2.

58

Tip of lamella

Bar = 2 pm.

Nucleus of endothelial cell
Layer of collagen

Basement membrane

Nucleus of pillar cell

Column of collagen penetrating pillar cell
Erythrocyte

Epithelial cell of surface layer
Epithelial cell of inner layer
Mucous cell

Leukocyte

oD@ rh O A0 O

Wall of marginal channel

Bar = | pm.

a.  Nucleus of endothelial cell

b. Small, spherical dense granule

c. Larger, less dense granule with irregular
shape

d.  Layer of collagen

e. Basement membrane

f. Leukocyte

Planche 19. Lamelle branchiale : canal marginal (MET)

FIG. 1.

FIG. 2.

Extrémité d’'une lamelle
Echelle = 2 um

a.  Noyau d’une cellule endothéliale

b. Couche de collagene

c. Membrane basale

d.  Noyau d’une cellule en pilastre

e. Colonne de collagéne pénétrant dans une cel-
lule en pilastre

£ Erythrocyte

g, Cellule épithéliale de la couche superficiclle

h.  Cellule épithéliale de la couche interne

i.  Cellule muqueuse

j. Leucocyte

Paroi d’'un canal marginal

Echelle = 1 pum

a. Noyau d’une cellule endothéliale

b. Petit grain sphérique densc

c. Grain plus gros et moins dense de forme
irréguliére

Couche de collagéne

Membrane basale

f. Leucocyte

oo






Plate 20. Gill lamella: chloride cells (T.E.M.)

FiG. 1.

FiG. 2.

60

Bar
a.
b.
c.

e o

w

ar

SEN S

Tt oge th

= | pm.

Nucleus

Mitochondrion

Smooth tubular

system

Apical crypt

Epithelial cell of outer layer
Epithelial cell of inner layer
Mononuclear leukocyte
Basement membrane

Chloride cell

= | pm.

Nucleus

Mitochondrion

Golgi apparatus

Smooth tubular

system

Filaments

Dark chloride cell
Epithelial cell of outer layer
Mucous cell

Desmosome

Apical pit containing dense material

Light
chloride cell

Planche 20. Lamelle branchiale: cellules acidophiles

FiG. 1.

FiG. 2.

Echelle =
a.
b.
C.

T oo o

Echelle =

poow

Tt th O

(MET)

] pm
Noyau
Mitochondrie
Systeme tubu-
laire lisse
Crypte apicale
Cellule épithéliale de la couche externe
Cellule épithéliale de la couche interne
Mononucléaire

Membrane basale

Cellule
acidophile

1 pm

Noyau

Mitochondrie

Appareil de Golgi
Systeme tubu-

laire lisse

Filaments

Cellule acidophile sombre
Cellule épithéliale de la couche externc
Cellule muqueuse

Desmosome

Crypte apicale contenant une substance
dense

Cellule
acidophile
claire






Plate 21.

FIG.

FIG.

62

1.

Gill lamella: epithelial cell surface (S.E.M.)

Bar = 5 pm. (Karnovsky’s).

a. Bulge over epithelial cell nucleus

b. Adjoining boundaries of two epithelial cells
¢.  Microvilli

Bar = 5 pm. (2% glutaraldehyde in seawater).
a.  Microridges on epithelial cell
b. Adjoining boundaries of two epithelial cells

Planche 21. Lamelle branchiale : surface d’une cellule

FI1G. 1.

F1G. 2.

épithéliale (MEB)

Echelle = 5 wm (Karnovsky)

a.  Saillie au-dessus du noyau d’une cellule épi-
théliale

b. Limites de deux cellules épithéliales voisines

¢.  Microvillosités

Echelle = 5 wm (glutaraldéhyde 2% dans de
I'eau de mer)

a. Microcrétes sur une cellule épithéliale

b. Limites de deux cellules épithéliales voisines
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Plate 22. Gill lamella: epithelial cell surface (T.E.M.)

FiG. 1.

FiG. 2.
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Bar = 200 nm.

Nucleus

Electron dense, membrane bound granule
Golgi apparatus

Mitochondrion

Filaments

Rough endoplasmic reticulum

Fibrous layer on surface of epithelial cell

o a0 o

Lsl

Junction between two epithelial cells.
Bar = 200 nm.

a. Tight junction

b. Desmosome

c. Gap junction

Planche 22. Lamelle branchiale: surface d’une cellule

FiG. 1.

FiG. 2.

épithéliale (MET)

Echelle = 200 nm

a. Noyau

b. Grain opaque aux ¢lcctrons fixé a la
membrane

c. Appareil de Golgi

d.  Mitochondrie

e. Filaments

f. Réticulum endoplasmiquc rugueux

g.  Couche fibreuse a la surface d’une cetlulc

épithéliale

Jonction entre deux cellules épithéliales
Echelle = 200 nm

a. Jonction serrée

b. Desmosome

c. Jonction lacunaire






Plate 23, Gill lamella: pillar cell (T.E.M.)
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Bar

FER oo R0 oD

= | pm.

Nucleus of pillar cell
Filaments
Mitochondrion
Endoplasmic reticulum
Layer of collagen
Basement membrane
Epithelial cell
Erythrocyte

Leukocyte

Planche 23. Lamelle branchiale: cellule en pilastre

(MET)

Echelle = 1 wm

SRRSO AR o

Noyau d’une cellule en pilastre
Filaments

Mitochondrie

Réticulum endoplasmique rugueux
Couche de collagéne

Membrane basale

Cellule épithéliale

Erythrocyte

Leucocyte
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Plate 24. Gill lamella: pillar cell (T.E.M.)

FiG. |I.

FiG. 2,
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Junction between pillar cell {langes.

Bar = 200 nm.

Fusion of adjacent membranes of junction
Filaments in pillar cell

Vesicle near surface of pillar cell

Layer of collagen

Basement membrane

epo o

Junction between adjoining pillar cells.

Bar = | pm.

Convoluted junction between two pillar cells
Nucleus of pillar cell

Dense granule

Desmosonie

Layer of collagen

Column of collagen in cytoplasm of pillar
cell

e oo o

Planche 24. Lamelle branchiale: cellule en pilastre

FiG. 1.

Fi1G. 2.

(MET)

Jonction entre les bords de cellules en pilastre

Echelle = 200 nm

a. Fusion des membranes
jonction

. Filaments dans une cellule en pilastre

c. Vésicule prés de la surface d’une cellule en
pilastre

d.  Couche de collagene

e. Membrane basale

adjacentes de

Jonction entre des cellules en pilastre voisines
Echelle = | pum

a. Jonction circonvoluée entre deux cellules en
pilastre

Noyau d’une cellule en pilastre

Grain dense

Desmosome

Couche de collagéne

Colonne de collageéne dans le cytoplasme
d’une cellule en pilastre

-0 0o
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Plate 25. Gill lamella: T.S. junction between two pillar
cells (T.E.M.)
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Bar

oo

FRomo A

= 500 nm.

Nucleus of pillar cell

Convoluted junction between pillar cells
Collagen between plasmalemmas of adjoin-
ing pillar cells

Mitochondrion

Rough endoplasmic reticulum

Filaments sectioned transversely

Column of collagen in pillar cell

Infolding of plasmalemma extending to col-
lagen

Erythrocyte

Planche 25. Lamelle branchiale: jonetion de coupe

transversale entre deux cellules en pilastre
(MET)

Echelle = 500 nm
a.

Noyau d’une cellule en pilastre

Jonction circonvoluée entre cellules en
pilastre

Collageéne entre les plasmalemmes de cel-
lules en pilastre adjacentes

Mitochondrie

Réticulum endoplasmique rugueux

Coupe transversale de filaments

Colonne de collagéne dans une cellule en
pilastre

Replis du plasmalemme s’étendant jusqu’au
collagéne

Erythrocyte






Plate 26. Gill lamella: corrosion cast (S.E.M.) Planche 26. Lamelle branchiale : piece moulée obtenue
par corrosion (MEB)
FiG. 1. Lamella separated from gill filament. photo-

graphed lying flat. FIG. |.. Lamelle séparée du filament branchial, photo-

Bar = 50 pm. graphiée a plat

a. Efferent lamellar arteriole Echelle = 50 pm

b. Marginal vessel a.  Artériole lamellaire efférente

c. Basal vessel b.  Vaisseau marginal

d. Space where pillar cell was present c. Vaisseau de base

d. Espace qui se trouvait occupé par une cellule

F1G. 2. Edges of overlapping lamellae on filament. en pilastre

Bar = 50 pwm.

a. Space where pillar cell was present. F1G. 2. Bords de lamelles qui se chevauchent sur un fila-

b. Marginal vessel ment

Echelle = 50 um

a. Espace qui se trouvait occupé par une cellule
en pilastre

b. Vaisseau marginal
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Plate 27. Raker (S.E.M. and L.M.)

FiG. 1.

FIG. 2.

FiG. 3.

FIG. 4.
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Surface of raker (S.E.M.)

Bar
a,
b.
c.

= 50 pm.

Taste bud ‘
Squamous epithelial cells
Mucous cells

Surface of raker (S.E.M.).

Bar
a.

b.

= 5 pm.

Processes at apices of sensory cells of taste
bud

Microridges on surface of epithelial cells

Surface of raker (S.E.M.).

Bar
a.

b.
c.

TS.

Bar
a.
b.

= 5 pum.

Mucous cells with microvilli at the surface.
Most are actively secreting mucus.
Microridges on surface of epithelial cell
Ridges at junction of two epithelial cells

raker (L.M., Formalin, V.E.M.T.)
= 100 pm.

Support bar of acellular bone
Epithelium

Planche 27. Branchicténie (MEB et MO)

FiG. 1.

FIG. 2.

FIG. 3.

FIG. 4.

Surface d’'une branchicténie (MEB)
Echelle = 50 pm

a. Bourgeon du goat

b. Cellules épithéliales pavimenteuses
c. Cellules muqueuses

Surface d’'une branchicténie (MEB)

Echelle = 5 pm

a.  Processus a l'apex de cellules sensorielles
d’un bourgeon du gofit

b. Microcrétes a la surface de cellules épi-
théliales

Surface d’une branchicténie (MEB)

Echelle = 5 pm

a.  Cellules muqueuses avec microvillosités a la
surface. La plupart sont des cellules sécrétant
activemnent du mucus.

b. Microcrétes a la surface d’une cellule épi-
théliale

c. Crétes a la jonction de deux cellules épi-
théliales

Branchicténie. CT (MO, formol, VEMT)
Echelle = 100 pm

a. Baguette de soutien de I'os acellulaire
b. Epithélium
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Plate 28. Copepods on gills and X-cell lesion. (Gross,

FiG. 1.

FiG. 2.

FiG. 3.
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colour)

Copepods on gills. Operculum cut away to expose
gills, fish photographed from right side. Note rag-
ged appearance of gill filaments resulting from
presence of parasites.

a. Trunk of

genital process Lernaeocera
b. Abdomen branchialis
c. Egg sacs
d. Clavella adunca
e. Rakers on first gill arch

Clavella adunca. Photographed with Tessovar
system.
Bar = 500 p.m.

a. Cephalothorax (reflexed over abdomen)
b. Abdomen

c. Egg sac

d.  Mouth

e. Male

X-cell lesion. Operculum lifted to show lesion.
a.  Pseudobranch
b. X-cell lesion
c. FHrst gill arch

Planche 28. Copépodes sur les branchies et lésion de la

FiG. 1.

HG. 2.

FIG. 3.

cellule X. (Macroscopique, coloration)

Copépodes sur des branchies. Excision de 'oper-
cule afin d’exposer les branchies et poisson photo-
graphié sur le cdté droit. Remarquer Papparence
effilochée des filaments branchiaux résultant dc la
présence de parasites.
a. Tronc du
processus génital
Abdomen

Sacs ovigeres
Clavella adunca
Branchicténies sur le premier arc branchial

Lernacocera
branchialis

eacc

Clavella adunca. Photographiée au moyen du
systeme Tessovar.
Echelle = 500 pm

a. Céphalothorax (replié sur I'abdomen)
b. Abdomen

c. Sac ovigere

d.  Bouche

e. Mile

Lésion de la cellule X. L'opercule est relevé pour
montrer la 1ésion.
a. Pseudobranchie

b. Lésion de la cellule X
¢. Premier arc branchial
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Plate 29. Abnormalities in gills (S.E.M. and L.M.)

FiG.

FIG.

FiG.

FIG.

FIG.
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1.

Clavella adunca (S.E.M.)

Bar = | mm.

a.  Mouth

b. Cephalothorax

c. Abdomen

d.  Egg sacs

e. Hypertrophied region of gill filament where

bulla is attached
f.  Gill filament

Gill filament at point where C. adunca was at-

tached. (S.E.M.).

Bar = 100 pm.

a. Region of hypertrophy where bulla of
C. ddunca was attached

b. Gill lamellae

Nodule of microsporidian Loma morhua. (For-
malin, I.B.4., H. and E.).
Bar = 20 pm.

a. Spoves of L. morhua
b. Gill lamella

Nodule of unknown (Formalin,
H. and E.)

Bar = 100 p.m.

Core vesicles

Median band

Fibroblasts

Gill lamellae

etiology

oo

Lamellar hypertrophy and fusion (Formalin,
P.A.S.).

Bar = 100 pwm.

a. Remains of capillary sheets of lamellae

b. Connective tissue

c.  Mucous cells in epithelium

Planche 29. Anomalies au niveau des branchies (MEB et

Fi1G.

FiG.

FiG.

FiG.

FiG.

MO)
(;’lavella adunca (MEB)
Echelle = 1 mm
a. Bouche
b. Céphalothorax
¢c. Abdomen
d.  Sacs ovigéres
e. Région hypertrophiée du filament branchial

au point de fixation de la bulla
f.  Filament branchial

Filament branchial au point de fixation de

C. adunca (MEB)

Echelle = 100 pm

a.  Région hypertrophiée au point de fixation de
la bulla de C. adunca

b. Lamelles branchiales

Nodule de la microsporidie Loma morhua. (For-
mol, J.B.4., H et E)

Echelle = 20 um

a. Spores de L. morhua

b. Lamelle branchiale

Nodule d’étiologie inconnue (Formol, H et E)
Echelle = 100 pum

Vésicules centrales

b. Bande médiane

c. Fibroblastes

d. Lamelles branchiales

®

Hypertrophie et fusion d’'une lamelle (Formol,
PAS)

Echelle = 100 pm

a.  Vestiges de feuillets capillaires de lamelles
b. Tissu conjonctif

c. Cellules muqueuses dans I'épithélium
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Plate 30. Pseudobranch (L.M.)

FiG. 1.

FiG. 2.

FG. 3.

FIG. 4.
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T.S. pseudobranch (Formalin, H. and E.).

Bar = 300 pm.

a. Lamellae

b.  Supporting rod

c. Afferent primary pseudobranch artery

d.  Afferent secondary pseudobranchial artery
e. Vein

f.  Loose connective tissue

g.  Epithelium covering pseudobranch

Supporting rod of pseudobranch (Formalin,
1.B.4., Van Gieson).

Bar = 100 pwm.

a. Cartilage

b. Acellular bone

¢. Lamellae

Lamellae of pseudobranch (Formalin, J.B.4. Van
Gieson).

Bar = 10 pm.

a. Capillary sheet

b. Pseudobranch cells

c. Binucleate (?) pseudobranch cell

Epithelial covering of pseudobranch (Formalin,
H. and E.).

Bar = 100 pm.

a. Taste bud

b. Mucous cells

c. Stratified epithelium

d. Dense connective tissue
e. Loose connective tissue
f.  Artery

g. Lamellae

Planche 30. Pseudobranchie (MO)

FiG. 1.

FaG. 2.

FiG. 3.

FiG. 4.

Pseudobranchie. CT. (Formol, H et E)

Echelle = 300 wm

Lamelles

Baguette de soutien

Artere pseudobranchiale afférente primaire
Artere pseudobranchiale afférente secondaire
Veine

Tissu conjonctif lache

Epithélium recouvrant une pseudobranchic

®mMme oo o

Baguette de soutien d’'une pseudobranchie (For-
mol, J.B.4., Van Gieson).

Echelle = 100 pm

a. Cartilage

b. Os acellulaire

c. Lamelles

Lamelles d’'une pseudobranchie (Formol, 1.B.4.,
Van Gieson)

Echelle = 10 um

a. Feuillet capillaire

b. Cellules pseudobranchiales

c. Cellule pseudobranchiale binucléée (7)

Epithélium’recouvrant une pseudobranchie (For-
rpol, H et E)

Echelle = 100 pm

Bourgeon du goft

Cellules muqueuses

Epithélium stratifié

Tissu conjonctif dense

Tissu conjonctif lache

Artere

Lamelles

@m0 TR
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Plate 31. Pseudobranch (S.E.M. and T.E.M.)

FIG. 1.

FI1G. 2.

FIG. 3.

82

(S.E.M.).
Bar = 50 pm.
a.  Taste bud

(S.E.M.).

Bar = 5 pum.

a.  Microridges on epithelial cells
b. Mucous cell

(TE.M.).

Bar = 2 pm.

Nucleus of pillar cell

Nucleus of light pseudobranch cell
Darker pseudobranch cell
Erythrocyte in capillary sheet
Flange of pillar cell

oaoc o

Planche 31. Pseudobranchie (MEB et MET)

FiG. |.

FIG. 2.

FIG. 3.

(MEB)
Echelle = 50 pm
a. Bourgeon du goit

(MEB)

Echelle = 5 um

a.  Microcrétes sur des cellules épithéliales
b. Cellule muqueuse

(MET)

Echelle = 2 pm

Noyau d’une cellule en pilastre

Noyau d’une cellule pseudobranchiale claire
Cellule pseudobranchiale sombre
Erythrocyte dans un feuillet capillaire

Bord d'une cellule en pilastre

oo o






Plate 32. Pseudobranch (T.E.M.)

F1G. 1.

FIG. 2.
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Lamellae.

Bar = 2 um.

a. Nucleus (lobed?) of pseudobranch cell
b. Mitochondria

c. Nucleus of fibroblast between lamellae
d.  Erythrocyte in capillary sheet

Binucleate pseudobranch cell.
Bar = 1 pm.

a. Nucleus

b. Nucleolus

c. Mitochondrion

Planche 32. Pseudobranchie (MET)

FIG. 1.

FIiG. 2.

Lamelles
Echelle = 2 pm

a.

b.
c.
d.

Noyau (lobé?) dunc cellule pscudo-
branchiale

Mitochondries

Noyau d’un fibroblaste entre des lamelles
Erythrocyte dans un feuillet capillaire

Cellule pseudobranchiale binucléée
Echelle = 1| pm

a.
b.
c.

Noyau
Nucléole
Mitochondrie






Plate 33. Pseudobranch (T.E.M.)
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Bar

S E@oe a0 o

[T

= | pm.

Desmosome

Mitochondrion

Smooth tubules

Filaments in ¢ytoplasm
Nucleus of pillar cell

Pillar cell flange

Basement membrane

Capillary sheet

Continuity of smooth tubule with plas-
malemma of pseudobranch cell

Smooth tubules aligned parallel to each other

Planche 33. Pseudobranchic (MET)

Echelle = 1 wm

—

e

Desmosome

Mitochondrie

Tubules lisses

Filaments dans le cytoplasme

Noyau d’une cellule cn pilastre

Bord d’une cellule en pilastre

Membrane basale

Feuillet capillaire

Tubule lisse en continuité avec le plasma-
lemme d’une cellule pseudobranchiale
Tubules lisses alignés parallelement les uns
aux autres
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Plate 34. Pseudobranch (T.E.M.)

FI1G. 1.

FIiG. 2.

88

Pillar cell

Bar = 1 pm.

a. Nucleus

b. Filaments in cytoplasm

c. Mitochondrion

. Column of collagen

e. Golgi apparatus

f.  Junction between smooth tubule and plasma-
lemma of pseudobranch cell

~

Wall of arteriole

Bar = 1 pm.

a.  Small, circular, dense vesicles in endothelial
cell

b. Larger, irregular, less dense vesicles in endo-
thelial cell

c. Desmosomes

d.  Collagen

e. Bundles of filaments in cells surrounding
endothelium

Planche 34. Pseudobranchie (MET)

FiG. 1.

Fi1G. 2.

Cellule en pilastre

Echelle = 1 pm

a. Noyau

b. Filaments dans le cytoplasme

c. Mitochondrie

d. Colonne de collagene

e. Appareil de Golgi

f.  Jonction entre un tubule lisse et lc plasma-

lemmec d’une cellule pscudobranchiale

Paroi d’une artériole

Echelle = | um

a. Petites vésicules circulaires denses dans unc
cellule endothéliale

b.  Vésicules irréguliercs plus grosses et moins
denses dans une cellule endothéliale

c. Desmosomes

Collagene

e. Faisceaux de filaments dans des cellules
entourant Pendothélium

o
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Plate 35. X-cell lesion (T.E.M.)

90

Bar = | pm.

o A0 oD

Cytoplasm

Nucleolus

Lipid droplet
Mitochondrion

Cytoplasm of envelope cell
Nucleus of fibroblast from connective tissue
surrounding lesion.

X-cell

Planche 35. Lésion d’une cellule X (MET)

Echelle = 1 pm

a.
b.
c.
d.

e.
f

Cytoplasme
Nucléole
Gouttelette
de lipide
Mitochondrie
Cytoplasme d’une cellule de I'enveloppe
Noyau d’un fibroblaste provenant du tissu
conjonctif entourant la 1ésion

Cellule X
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