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INTRODUCTION

Parmi les problémes que pose la régénération des membres ou appendices,
deux d'entre eux sont particuliérement impertants : celuil du déterminisme du
déclenchement du processus morphogénétique et celui de la différenciation du
régénérat. Chez les Insectes, ils ont déji été abordés sous différents angles.
En particulier, 1'intervention des facteurs hormonaux (hormene de mue, hormone
juvénile) a été démontrée dans les deux processus (PFLUGFELDER 1939, 1959 ;
BODENSTEIN, 1955 ; NEEDHAM, 1964 ; PENZLIN, 1965). Néanmoins, les hormones
agissent sur 1l'ensemble du métabolisme et cenditionnent plus qu'elles ne déter-
minent la naissance d'une régénération. Celle-ci s'effectue dans une zone
limitée, ou, par conséquent, des conditions locales particuliéres doivent jouer
un réle fondamental en mettant & profit 1'état hormonal du moment. Par analogie
avec la morphegenése imaginale des Insectes holométabeles qui s'effectue a
partir de disques imaginaux, on peut penser que la morphogenése régénératrice
nécessite la formatien d'un centre morphogénétique. Sous quelle (s) influence (s)
ce dernier se constitue-t-il, et & partir de quels tissus ? En ce qui concerne
les influences, deux facteurs causaux ont été envisagés : le (s) facteur (s)

de blessure et 1'innervatien.

1 - Facteur (s) de blessure

De tels facteurs existent chez les Insectes ou ils sont respon-
sables de certaines multiplications et différenciations cellulaires (WIGGLES-
WORTH, 1937 ; HARVEY et WILLIAMS, 1961, RINTERKNECHT, 1964). Cependant, dans
de nombreux cas, les blessures et méme les sections d'appendices ne sont pas
suivies de morphogentse. De ce fait, BODENSTEIN (1955) et PENZLIN (1965) leur
refusent tout r8le fondamental. Néanmoins, NEEDHAM (1964) fait remarquer, a
Juste titre, que la procédure expérimentale utilisée par BODENSTEIN (déclenche-
ment de la régénération différé par rappert au moment de la blessure) n'élimine

pas la possibilité d'une intervention décisive de facteur (s) de blessure.




2 ~ Innervation

Ia dénervation absolue d'un appendice est rendue trés probléma-
tique par la remarquable aptitude régénératrice du systéme nerveux (BCDENSTEIN,
1957). Néanmoins, les régénérations d'appendices observées aprés des dénerva-
tions trés importantes (KOPEC, 1923 ; SUSTER, 1973, 1938 ; BODENSTEIN, 1957 ;
PENZLIN, 1964 ; URVOY, 1967) montrent que 1'imnervation n'est vraisemblablement
pas indispensable dans la phase initiale du processus. Par contre, elle est
nécessaire pour le développement des muscles (NUESCH, 1952) et intervient sans
doute lors de la différenciation et de la croissance des régénérats.

Ni 1'un, ni 1l'autre de ces deux facteurs ne permet donc d'expliquer
de facgon satisfaisante la genése d'un centre morphogénétique de régénération.
Dans une revue récente, NEEDHAM (1964 ), parlant en général des Arthropodes, se
borne 4 constater : "il est vraisemblable qu'une blessure ouverte est normale-
ment nécessaire pour évoquer un processus de régénération en un point quelcon-
que, comme dans les autres groupes".

En ce qui concerne les tissus qui contribueraient & la formation du
centre morphogénétique de régénération, 1'hypoderme joue vraisemblablement un
r8le trés important. A 1lui seul, il peut d'ailleurs constituer des régénérats
qui sont cependant atypiques (SUSTER, 1938 ; STEINBERG, 1951). Ce dernier au-
teur considére, par suite, que ce tissu est & 1'origine du processus morphogé-
nétique sans préciser la cause qui pourrait le déclencher. Quant & WIGGLESWORTH
(1953), il déduit des résultats de SUSTER que l'hypoderme détermine la morpho-
logie du régénérat. Cette notion nous place devant notre deuxigme probléme,
celui de la différenciation du régénérat.

A ce sujet, les études ont surtout été d'erdre descriptif. Elles ont
précisé la morphologie et les modalités de croissance des régénérats ainsi que
leur anatomie. Sur le plan histologigque, les différents auteurs considérent
généralement que 1'hypoderme les trachées et les nerfs assurent 1'édification
de leur prolongement dans le régénérat (HEIDMANN, 1929 ; BODENSTEIN, 1953 ;
O'FARRELL et STOCK 1958 ; PENZLIN, 1959). Quant aux muscles, leur origine
demeure Iincertaine. Selon les auteurs, ils peuvent provenir de 1'hypoderme
(FRIEDRICH, 1930), du conjonctif (HEIDMANN, 1929), de cellules indifférencides
d'origine non précisée (CUWDEN-BCDENSTEIN, 1961) ou encore des hémocytes
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(PENZLIN, 1963). Outre cette incertitude, différents aspects de la différencia-
tion restent & préciser. O'FARRELL et STOCK (1958) ont établi que le sens de
différenciation des segments du régénérat peut &tre soit disto-proximal, soit
proximo-distal mais n'en ont pas établi le déterminisme. Par ailleurs, nous
ignorons comment est contrdlée la segmentation, de méme que nous ne connais-
sons pas les facteurs qui conditionnent 1'apparition de régénérats atypiques ou
d'hétéromorphoses.

En fonction de ces diverses données, nous avons donc abordé expérimen-
talement 1'étude de la naissance et de la différenciation d'un régénérat en

utilisant le phasme Carausius morosus Br. Dans une premiére partie, nous envi-

sagerons les potentialités morphogénétiques du trochanter, segment de la patte
& partir duquel s'effectue la régénération aprés autotomie. Ceci nous amnera
4 étudier la différenciation proximo-distale du régénérat. L.ns une deuxiéme
partie, nous aborderons le probléme des corrélations entre la différenciation
proximo-distale existant dans une patte et la naissance de morphogenéses.

Dans la troisiéme partie, nous examinerons le déterminisme d= la naissance
d'un processus de régénération, ou, plus généralement, de morphogeneése. Enfin,
dans la quatriéme partie, nous essaierons de préciser suivant quelles modalités

se constitue un centre morphogénétique.




MATERIEL ET METHODES

I - MATERIEL

Pour 1'étude expérimentale envisagée, nous avens retenu le phasme

Carausius morosus Br. a cause des nombreux avantages que cette espéce présente :

1) - 1'aptitude & régénérer est bonne;

2) - 1'élevage est facile et la reproduction parthénogénétique,
constante, fournit des animaux toute 1'année :

3) - la taille est relativement grande ;

4) = enfin, la régénération des appendices de cet Insecte a
déja été partiellement étudiée & la fois d'un point de vue descriptif (morpho-
logique, anatomique, biométrique) et d'un point de vue expérimental. Les ré-

sultats ainsi mis en évidence constituent une base de travail précieuse.

A - CYCIE VITAL

Ce cycle comporte 7 stades répartis inégalement en deux périodes

successives, larvaire puls adulte.

1 - Période larvaire

Elle s'étend depuis 1'entrée dans le stade I, & la naissance,
jusqu'au stade VI. ILe passage d'un stade au suivant est marqué par une exuvia-
tion. Dans des conditions de nutrition convenables, & la température du labora-
toire (environ 20° C), les durées des différents stades larvaires sont sensi-

blement égales (15 & 18 Jours).

2 - Période adulte

Elle débute aprés la Géme et derniére exuviation et comprend
uniquement le stade VII qui dure plusieurs mois. Dés la fin du premier mois de

ce stade, l'animal, sexuellement mir, pond journellement de 2 a 5 oeufs.




B - CARACTERES DES APPENDICES UTILISES

les expériences ont porté sur les antennes et les pattes.

1 - Antennes

Elles comprennent un article basilaire ou scape, large et plat,
puls un deuxieme article, le pédicelle, sensiblement cylindrigque auquel fait
suite un fouet constitué de nombreux articles. Une amputation dans le scape
ou le pédicelle déclenche une régénération hétéromorphe qui met en place non
pas un fouet, mais un tarse de 4 articles (SCHMIT - JENSEN, 1913 ; CUENOT, 1921 ;
BRECHER, 1924). Par contre, aprés amputation du fouet 4 un quelcongue niveau,

la régénération restitue uniquement du fouet.

2 - Pattes

a) Structure de la patte différenciée

Une patte comporte cing segments successifs depuis le
corps Jusqu'a son extrémité distale : la coxa, le trochanter, le fémur, le
tibia et le tarse. Ce dernier comprend cinq articles et se termine par 1'ony-
chium constitué d'une pelote adnésive axiale encadrée par deux griffes. Les
différents segments ou articles sont articulés entre eux sauf au niveau trochan-
téro-fémoral ol 11 y a ankylose. Entre ces deux segments qui se meuvent soli-
dairement, la limite est marquée par un liseré cuticulaire brun sombre (P1. I,
fig. h, i). C'est 14 que s'effectue 1'autotomie consécutive & toute 1lésion
fémorale importante. Aprés autotomie,il ne persiste qu'une base comprenant la

coxa et le trochanter : le moignon coxo-trochantérien.

b) Particularités des différentes paires de pattes

Les pattes des différents segments thoraciques se distin-
guent par leur coloration, leur morphologle, leur longueur et enfin leurs soies
et épines. 4

- Coloration

La base des faces antérieure etvemtrale du fémur protho-
racique de l'adulte est rouge vif. La face antérieure du fémur mésothoracique

est Jaune alors que celle du fémur métathoracique est brun-clair.




- Morphologie
De forme sinueuse & sa base, le fémur prothoracique épouse
de fagon étonnante la forme de la téte. Les fémurs méso- et métathoraciques

ont, quant & eux, toutes leurs faces planes (Pl1. I, fig. a).

- Taille (P1. I, fig. a)

les pattes se rangent dans 1'ordre des tailles décrois-
santes de la fagon sulvante : prothoracique, métathoracique, mésothoracique.
Ia différence est plus accusée entre les deux derniéres qu'entre les deux
premiéres. Les différences de longueur sont aussi caractéristiques pour les

fémurs que pour les pattes entidres.

- Soies et épines
les soies sont dirigées proximo-distalement et sont plus
ou moins longues et aigu&s selon la patte et l'article considérés. En ce qui
concerne les épines, le premier article tarsal des pattes mésothoraciques et
métathoraciques en porte dans 1l'axe de sa facewentrale (Pl. I, fig. ¢) alors
que le premier article tarsal de la patte prothoracique ne présente que des

soies longues (Pl. I, fig. b).

C - REGENERATION

ILa régénération de la patte est possible & partir de tout niveau
situé distalement & la mi-hauteur de la coxa (IECAMP, 1939). Cependant c'est
aprés autotomie qu'elle s'effectue le plus rapidement. Le régénérat se constitue
alors sous la cuticule du moignon coxo-trochanpérien et se segmente en se re-.

ployant de la méme facgon que chez la blatte Periplaneta americana L. (PENZLIN,

1963). Son degré de différenclation varie en fonction du moment de 1'intermue
ol se produit l'autotomie. Si cette derniére i lieu dans les cine ou six pre-
miers jours d'une intermue, on obtient généralement un régénérat peu pigmenté
mais bien différencié, sauf pour letarse dont la segmentation est cependant
visible. Si l'autotomie survient & partir des 8&me ou Qeéme jours, il ne se for-
me & 1l'extrémité de la coxa dont la taille a peu augmenté, qu'un blastéme in-
différencié. Ce dernier est en forme de cOne et sa hauteur est égale ou légére-

ment inférieure 4 celle du trochanter (Pl. I, fig. j). Si 1l'autotomie se situe
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entre le 6e et le 8e jour environ, le régénérat a une hauteur et un degré de
différenciation variables et compris entre le stade de blastime et celui de
régénérat différencié (P1. I, fig. k). En particulier, on peut y reconnattre

une ébauche de segmentation en fémur, tibia et tarse. Dans ce dernier cas ainsi
que pour un blastéme indifférencié, la différenciation s'effectue pendant 1'in-
termue suivante ; & 1'issue de cette dernidre se trouve 1libéré un régénérat

dont la longueur est sensiblement la méme que celle du régénérat obtenu apres
autotomie dans les cing premiers Jjours d'une intermue (Pl. I, fig. e, f). Cepen-
dant, le tarse est bien différencié et la pigmentation est généralement assez
sombre.

A ce stade de leur développement, les régénérats des trois paires de
pattes se ressemblent beaucoup (Pl. I, fig. e, g). Ultérieurement, ils acquiérent
progressivement les caractéristiques respectives des pattes complétement diffé-
renciées. Quand la régénération procéde & partir du fémur, du tibia ou du tarse,
guel que soit le moment de 1l'intermue ou a lieu la section, il n'apparaft a la
premlére exuviation qu'un blastéme indifférencié de faible hauteur. Sa diffé-
renciation s'effectue au cours des intermues suivantes.

Dans tous les cas, 11 se reconstitue une patte dont le tarse, hypoty-
pique, ne comporte que quatre articles (Pl. I, fig. d). Parfois, le tibia ou
certains articles du tarse peuvent manquer partiellement ou complétement

(STAUDINGER, 1930), mais, en général, le processus de restitution est parfait.

IT - METHODES

A - TECHNIQUE D'EIEVAGE

Dés leur naissance les phasmes sont 8levés en groupes dans des cris-
tallisoirs dont le fond est recouvert de papier filtre réguliérement humidifié.

Le nourriture consiste en feuilles de lierre (Hedera helix) renouvelées fré-

quemment. Dans un cristallisoir, les animaux d'un méme stade ont le méme fge

dans 1'intermue.




B - TECHNIQUES OPERATOUIRES

1 - Anesthésie
Deux procédés différents ont été utilisés :

a) - Généralement, 1'anesthésie est obtenue en plongeant
les animaux dans de 1l'eau additionnée d'un peu de produit mouillant, en 1'occu-
rence du Teepol. Elle survient rapidement et dure de 10 & 15 minutes. Un lavage
a4 1'eau distillée est nécessaire pour éliminer de la cuticule les traces de
mouillant.

b) - L'anesthésie s'obtient aussi facilement en placgant

les animaux dans une atmosphére de gaz carbonique mais ne dure pas trés longtemps.

2 - Opérations

Nous avons réalisé des greffes de segments ou de secteurs de
segments de patte ou d'antenne .en diverses positions. Ies sections ou décou~
pages sont effectués & l'aide de ciseaux de PASCHEFF-WOLFF sous observation a
la loupe binoculaire 3 des grossissements de 16 3 25 fois. Pour les différentes
implantations nous avons employé des brucelles fines et des aiguilles montées.
Le plus souvent les greffes sont réalisées par simple implantation, mais lors-
que deux articles ont été associés par emboitement de la base de 1'un dans
l'apex de l'autre, ils sont rendus solidaires par le dépbt d'une goutte de
Nobécutane *:dilué & 1'acétate d'éthyle. Ceci permet de maintenir fermement les
rapports initiaux et limite les possibilités de désséchement du greffon. Aprés
toute opération, sur le pourtour des greffons, le sang est asséché avec du pa-
pier filtre.

Pour les récepteurs nous nous sommes servis d'animaux du stade II ou
parfois du stade III ayant mué depuis 1 & 2 jours. Les donneurs sont en général
du méme stade que le récepteur ou si les conditions expérimentales le demandent,
d'un stade plus 8gé (st. III, IV ou V) ; ils ont de toute fagon exuvié depuis
le méme laps de temps : 1 & 2 Jours.

les animaux d'une méme série opératoire sont élevés par groupes de 6

* Nobécutane : Société d'exploitation des Iaboratoires ROBERT et CARRTERE (Paris).
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& 10. Ils sont examinés dans la 2&me moitié de 1l'intermue et la discrimination
entre greffes prises et non prises est alors réalisée. Au besoin, des dessins

de l'aspect des greffons et porte-greffes sont pris.

C - OBSERVATIONS

Elles ont toujours été effectuées immédiatement aprés les exuviations.
Lles animaux ont été suivis le plus longtemps possible et conservés ensuite

dans de 1'alcool & 80°.

D - TECHNIQUES HISTOLOGIQUES

Dans un certain nombre de cas des coupes histologiques de 5 a 7 5
d'épaisseur ont été réalisées aprés fixation au Carnoy ou au Bouin alcoolique.
Elles ont été colorées simplement & des fins topographiques par le glychémalun

de MEYER et 1'érythrosine.

E - TERMINOLOGIE OPERATOIRE

Afin d'éviter toute confusion ou ambiguité, nous rappellerons les
termes classiques relatifs aux différents types de greffes :

- autogreffe : le récepteur et le donneur ne font qu'un

- homogreffe : le récepteur et le domneur sont deux animaux différents
de la méme espéce

- hétérogreffe : le récepteur et le donneur appartiennent & deux
especes différentes,

- greffe homopleurale : la greffe est réalisée du cdté dont provient
le greffon

- greffe hétéropleurale : le cbté récepteur et le cbté domneur se
situent de part et d'autre du plan sagittal de 1'animal.

- greffe orthotope : le greffon est implanté & sa propre place ou i
celle gqu'il occuperait sur un autre individu

- greffe hétérotope : la transplantation est effectude ailleurs que

dans la position normale.
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association homonome - association entre segments de pattes situdes au méme
niveau thoracique, par exemple, prothoracique.
associlation hétéronome ~ association entre segments de pattes de niveaux tho-

raciques différents, par exemple, prothoracique et métathoracique.
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PREMIERE PARTIE

POTENTIALITES MORPHOGENETIQUES DU TROCHANTER
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CHAPITRE T

ROLE MORPHOGENETIQUE BU. TROCHANTER DANS LA REGENERATTION
CONSECUTIVE A UNE AUTCTOMIE

I - FACULTE REGENERATRICE PROPRE D'UN MOIGNON COXO-TROCHANTERIEN

A - POTENTTALITES REGENERATRICES DE MOIGNONS COXO-TROCHANTERIENS
TRANSPIANTES

1 -~ Rappel de travaux expérimentaux antérieurs chez Carausius

morosus Br.

LECAMP (1936, 1937, 1938) et STEINBERG (1959) se sont préoccupés des
influences respectives, dans le processus de régénération d'une part de . .
1'orientation du moignon, d'autre part de son lieu d'implantation.

I1ls ont apporté les résultats suivants

a) - le moignon peut régénérer aprés implantation ortho-
tope quelle que soit sa nouvelle orientation. IECAMP obtient sept régénérats
normaux, mais dont 1'orientation dorso-ventrale est 1'inverse de la normale
aprés implantation orthotope précédée d'une rotation de 180°. STEINBERG, aprés
implantation orthotope observe un régénérat dans 12 cas sur 17.

b) - La morphologie du régénérat est conforme i celle
que le moignon donnerait en position normale. IECAMP (1936) a obtenu trois
régénérats a4 morphologie prothoracique a partir de moignons prothoracigues
implantés a la place de pattes méso- ou métathoraciques. De méme, dans 1 cas,
un moignon mésothoracique, greffé en position prothoracique, produit un régéné-
rat mésothoracique.

c) - Aprés greffe de moignons sur du "flanc" ou de la
t&te, LECAMP (1938) constate qu'un seul greffon sur 16 forme "deux petits
segments de membre incomplétement différenciés". Par contre, STEINBERG (1959)
n'enregistre aucune régénération i partir de 18 greffes réalisées sur du

tergite.
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Tablenw 3 - Influence en poslidon orthotape, de Vortentstion du molgnon coxo-trochentérien sur 1'orientation

du pégénérat.
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Teblesu 1I - Morphologie de régéndrate issus de moiznons coxo-troohintériens implentés dans la zone d'insertion

d'une patte.
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Si dans ce cas STEINBERG conclut logiquement 4 une impossibilité de
régénération, LECAMP, de fagon assez osée, considére la régénération possible.
Notre premier but fut donc<d'essayer de vérifier le bien-fondé de

ces différentes conclusions.

2 - Expériences personnelles sur moignon coxo-trochantérien

Comme nos prédécesseurs, nous avons transplanté en diverses
positions des moignons coxo-trochantériens. Quand un régénérat s'est constitué
nous 1l'avons laissé se développer ou nous 1l'avons sectionné vers sa limite
trochantéro~fémorale, ceci afin de laisser le temps d'agir & une hypothétique
influence émanant du territoire récepteur. Dans ce dernier cas, les résultats

obtenus ont été rangés dans une rubrique "régénération différée".

a) Implantation orthotopgemoignon coxo-trochantérien(ﬂdb-IJ

~ Implantation simple

Dans 5 cas sur 5, le régénérat s'édifie et croft norma-
lement.

- Implantation précédée d'une rotation de 180° qui inverse
les polarités antéro-postérieure et dorso-ventrale du greffon.

Que la régénération soit ou non "différée", une patte se forme ; elle

présente les mémes inversions que le greffon (Pl. II, fig. a). En résumé, les
résultats sont donc homogénes : un appendice est régénéré dans la majorité des

caset son orientation est conforme a celle du moignon greffé.

b) Transplantation homopleurale hétérotope de moignon

coxo-trochantérien dans la zone d'insertion d'une patte (tableau II)

™ - Homogreffe de moignon prothoracique

- & la place d'une patte méso- ou métathoracique.,
(P1. IT, fig. b, c)

- dans la membrane articulaire antérieure d&'une
patte mésothoracique qui reste en place.
Résultats :
- Régénération non différée. Dans 4 cas sur 11, le

régénérat n'est suivi que pendant deux intermues post-opératoires, intervalle
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trop court pour qu'il acquiére une morphologie typique. Dans les sept autres
cas, le fémur présente une morphologie prothoracique. Celle-ci est cependant
atténuée : méme aprés 5 mues post-opératoires, la courbure coaptative est peu

accentude. D'autre part, la rubéfaction basale n'apparaft pas constamment.

- Régénération différée. Dans 5 cas sur 3, la
morphologie du régénérat apparu au stade V est assez nettement prothoracique

au stade VII ; 3 fémurs sur 5 présentent la rubéfaction caractéristique.

ﬁ' - Homogreffe & la place d'une patte prothoracique

de moignon mésothoracique cu métathoracigue.
Résultats : Dans 6 cas sur 9 ol la morphologie s'est
suffisamment différenciée, on constate qu'elle est conforme & 1'origine du

greffon (Pl. II, fig. d).

¢ ) Transplantation hétérotope dans du sternite ou du

tergite (tableau III)

Ie greffon provient d'individus du stade II ; son im-
plantation dans des animaux des stades II ou III est réalisée dans les tergites
ou sternites méso ou métathoracigues, un peu latéralement par rapport au plan
saglttal.

Résultats : Dans tous les cas (9/9 pour le sternite -
14/14 pour le tergite) il se forme un régénérat normal (Pl. III, fig. a, b).
Rappelons que les greffes réalisées au voisinage d'une patte restée en place
ont été suivies de régénération dans 17 cas sur 29. Le rendement plus faible
de cette série opératoire est due 4 la nécrose assez fréquente du trochanter
et & 1l'absence corrélative de régénération.

Ie raccord des greffons avec les territoires récepteurs s'accompagne
souvent d'une boursouflure de ceux-ci et d'une déformation des carénes axiales
(cas de greffe dans le tergite) et latérales (cas de greffe dans le tergite
et le sternite), ainsi que d'un assombrissement de la pigmentation.

Ia différenciation ultérieure des régénérats s'effectue convenable-

ment, mals la croissance est toujours plus faible qu'en position normale.
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% -~ Discussion - Conclusion

a) Considérons d'abord les implantations réalisées dans
le territoire d'insertion d'une patte. Avec de nombreux cas nous confirmons
les résultats de nos prédécesseurs. En premier lieu, que la greffe soit ortho-
tope ou hétérotope, le moignon coxo-trochantérien est capable de régénérer.
En 2&me lieu, la morphologie et 1'orientation du régénérat sont respectivement
conformes 3 1l'origine et & 1l'orientation du moignon coxo-trochantérien. Le
territoire récepteur s'aveére donc incapable de modifier aussi bien la nature
que l'orientation de la prestation issue du greffon. En ce qui concerne la
nature du régénérat, notre résultat concorde avec ceux de BOHN (1965 I) obtenus

sur la blatte Leucophaea maderae FABR. mais est en contradiction avec ceux de

URVOY qui, chez les espéces Blabera craniifer BURM. (1963 a, b) et Sipyloidea
sipylus WESTWOOD (1968), aurait constaté que des greffons de patte ou d'antenne

donnent une prestation de nature conforme & celle du territoire d'implantation.
Néanmoins, 11 existe vraisemblablement certaines corrélations entre la patte

et le territoire ol elle s'insére normalement. A la faveur des perturbations
causées par nos interventions nous avons en effet constaté les faits suivants

- Dans la mesure ou les orientations du greffon et du territoire ré-
cepteur coincident ou différent peu, l'articulation dorsale de la coxa avec les
sclérites pleuraux se reconstitue, sans doute grfce a une affinité particulitre
entre certaines zones coxales et pleurales.

- Dans 6 cas, le sternellum situé du cb6té opéré se développe beaucoup
plus que son symétrique par rapport au plan sagittal (P1. II, fig. e). D'autre
part, dans 3 cas, ce sternellum posséde une sinuosité supplémentaire, distincte
de la sinuosité normale ou la prolongeant. Les orimtations du greffon et du
porte-greffe différaient alors notablement et il se peut que la présence du
greffon ait induit cette différenciation. Une étude précise de ces points
annexes serait sans doute intéressante. En particulier le développement impor-
tant du sternellum du cdté opéré doit sans doute relever d'un mécanisme assez
général. Il rappelle en effet les cas d'hypertrophic compensatrice et VARESE
(1961) comme GILAIZAL ('962) ont constaté des faits analogues chez Idotea baltica
basteri AUD.




G

b) Les résultats positifs de nos greffes de moignon coxo-
trochantérien sur du tergite ou du sternite établissent indubitablement que la
régénération est possible aprés implantation en dehors d'un territoire d'inser-
tion d'une patte. A 1'unique cas de régénérat déficient pour 15 greffes stériles
observé par IECAMP, nous ajoutons 23 cas d'une régénération rormale suivie le
plus souvent d'une croissance convenable bien qu'assez faible. De plus, dans
quelques cas, aprés nécrose du régénérat, il s'est produit de nouveau une mor-
phogenese régénératrice. Nos résultats concordent avec ceux que BODENSTEIN a

observés chez la chenille de Vanessa urticae (1933 a) et chez la blatte

Periplaneta americana L. (1955). Dans ces deux cas, la croissance de régénérats

obtenus apres greffe de moignons sur du tergite est aussi relativement faible.
IECAMP a d'ailleurs attribué & de mauvaises conditions trophiques 1'absence

de régénération ou 1'absence de croissance observée sur des greffons consistant
en régénérats partiellement différenciés. Il est possible que les régénérats

se développent mal & cause de mauvaises conditions trophiques qui pourraient
relever d'une insuffisaﬁée d'immervation. En effet, ils n'effectuent aucun
mouvement . Néanmoins, par rapport 4 nos résultats, il est surprenant que LECAMP
et STEINBERG n'aient surtout obtenu que des résultats négatifs car il semble
bien que 1'aptitude & régénérer soit une propriété intrinséque du moignon coxo-

trochantérien.

IT - ROLE DU TROCHANTER DANS LE DETERMINISME DE IA MCRPHOLOGIE D'UN REGENERAT

A - PROBLEME ENVISAGE

Le moignon coxo-trochantérien régénére un appendice quel que soit
1'emplacement ol il eét greffé. Or, IECAMP (1939) a montré par élimination
sélective de différentes parties du moignon que 1l'aptitude & régénérer se
trouve confinée au trochanter et a 1l'apex coxal. Nous-mémes avons pu constater
que toute amputation pratiquée frontalement aux 2/3 proximaux de la coxa est
suivie d'une simple cicatrisation. Ia partie restant en place est incapable
de régénérer un append.ce.

Par conséquent, la formation du régénérat s'effectuerait a partir de

la zone comprenant une partie distale de la coxa et le trochanter. Pour cette
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morphogenése, cette zone perd sa différenciation alors que les 2/% proximaux
de la coxa restent au moins partiellement différenciés. Du fait de son carac-
tére relativement différencié par rapport & la zone en morphogenese, la zone
coxale proximale pourrait-elle contrdler cette morphogenése et en particulier
déterminer la morphologie du régénérat?

Ce probléme a été abordé de deux fagons différentes. D'une part, nous
avons étudié la prestation fournie par un trochanter seul, c'est 4 dire soustrait
4 un possible contrdle coxal. D'autre part, nous avons greffé un trochanter
d'un segment thoracique sur une coxa d'un autre segment thoracique afin de voir

si le régénérat est conforme & 1'origine du trochanter ou & la coxa réceptrice.

B - PRESTATION D'UN TROCHANTER IMPIANTE A IA PIACE D'UNE PATTE

1 - Opération
Implantation orthotope de trochanter & la place d'une patte.

a) Prélévement du trochanter. Sur une patte compléte, nous

sectionnons 1'hypoderme et sa cuticule d'abord au niveau des condyles articu-
laires coxo-trochantériens antérieur et postérieur, puis dans la membrane arti-
culaire coxo-trochantérienne du coté dorsal, enfin & la limite proximale du
trochanter du c8té ventral. Ensuite nous sectionnons les organes profonds
nerfs, trachées, muscles, conjonctif. De cette facon, les déplacements des
tissus internes et les 1ésions hypodermiques sont peu importants. Finalement

nous sectionnons a la limite trochantéro-fémorale pour isoler le trochanter.

b) Territoire récepteur. L'ablation de la patte & la

place de laguelle sera greffé un trochanter est effectuée en respectant le plus
possible la membrane articulaire coxo-pleurale afin que la plaie soit de faible
dimension. De plus, comme la base coxale a toujours des dimensions supérieures
a4 celles du trochanter, ce dernier est prélevé sur des animaux du stade V mais
est implanté chez des récepteurs du stade II.

Lors de la greffe 1'orientation du greffon est placée en cofncidence

avec celle des tissus récepteurs.
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2 - Résultats (tableau IV)

La régénération a généralement liecu mais présente parfois
quelques légéres anomalies. On constate en effet des déficiences partielles
du fémur et du trochanter (6 cas/22) ou seulement du trochanter sur une ou
plusieurs faces autres que la face ventrale quil est toujours compléte.
Distalement au fémur, le tibia et le tarse sont régulidrement complets;
cependant, dans un cas le tarse se dédouble. FEn 1'absence des faces
fémorales et trochantériennes du cdté dorsal, le tibia se prolonge .jusqu'au
niveau de la membrane coxo-pleurale., Dans tous les cas la morphologie des
régénérats s'est révélée conforme & celle que le trochanter aurait régénérée

en place (P1.III, fig.c, d).
C - PRESTATIONS ISSUES D'ASSOCTATIONS HETERONOMES DE TROCHANTER
ET DE COXA
1 - Opération

Prélevé comme précédemment, un trochanter est greffé de

fagon homopleurale sur une coxa d'un autre individu du méme stade.
2 - Résultats ( tableau V)

a) Trochanter prothoracigue greffé sur coxa métathoracique

Les 10 régénérats obtenus sont bien constituds; 3 d'entre
eux présentent typiquement 1'aspect prothoracique (P1,IIT, fig.e). Dans les
7 autres cas, la morphologie prothoracique est discernable mais peu accentuée,
Néanmoins, dans 2 de ces 7 cas, la rubéfaction fémorale prothoracique
apparaft.

b) Trochanter métathoracique greffé sur coxa prothoracique

Dans 3 cas ol le greffon s'est néecrosé, 1'apex-:coxal
récepteur a régénéré une patte de type prothoracique, Par contre, dans 5 des
6 cas ol la greffe a pris, le régénérat est métathoracique, sauf dans un
cas ol il n'a pas pu se développer assez longtemps pour que sa morphologie

it déterminde avec certitude.

D - DISCUSSION - CONCLUSTION

Privé de tout rapport avec une coxa, un trochanter peut donc édifier
un régénérat normal, morphologiquement conforme & son origine et comportant

en général tous les articles situdés distalement au niveau coxo-trochantérien.
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Le cas de dédoublement tarsal cbservé est sans doute d@ & la persistance d'une
frange fémorale sur le trochanter greffé comme nous le verrons dans le chapitre
III. Par contre, les absences partielles de faces trochantériennes et fémorales
relévent peut-&tre d'une déficience initiale du matériel greffé pour les faces
autres que la face ventrale. Par conséquent, les potentialités structurales
d'un trochanter isolé de la coxa peuvent &tre considérées comme normales.

D'autre part, associé de facgon hétéronome & une coxa, un trochanter
donne un régénérat dont la morphologie s'avére dans tous les cas conforme &
1'origine du greffon. Ia morphologie prothoracigue des régénérats est cepen-
dant souvent moins affirmée que normalement. Un fait comparable a déja été
constaté sur des régénérats issus de greffons coxo-trochantériens. Par consé-
quent, 1'absence de coxa normale ou la présence de la coxa d'un autre type
de patte ne doivent pas &tre considérées comme la cause de cette légere
atypie.

Dans un contexte anormal le trochanter conserve donc ses caractéris-
tiques et les transmet au régénérat. S'il émane de la coxa une quelconque
influence morphogénétique, celle-ci n'est pas capable de modifier la nature
du greffon.

Ces résultats corroborent ceux que BCODENSTEIN (193%%) a obtenus sur
les pattes de chenilles de certaines vanesses. Ils montrent que les tissus si-
tués dans le voisinage immédiat au plan d'autotomie Jjouent le rdle déterminant
dans la formation du régénérat car, en conclusion, on peut admettre que le
trochanter, a lui seul, restitue les caractéristiques majeures, structurales

et morphologiques, du régénérat.
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Filgure 1 - Evolution du trochanter apreés opération portant sur la face coxale ventrale.
a : enfoncement d'un volet coxal - b : homogreffe de face coxale ventrale en position coxale
ventrale - ¢ : homogreffe de face fémorale ventrale en position coxale ventrale - d : trochanter
inchangé - e : trochanter transformé en fémur dans sa zone distale (z.d.) - Co : coxa ; Fé :
fémur ; Tro : trochanter.

.
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CHAPITRE II

POTENTIALITES MORPHOGENETIQUES EXPRIMEES
PAR UN TROCHANTER DE PATTE ENTTERE

Aprés autotomie, le trochanter est donc le segment ol se localise le
centre morphogénétique dont naft un régénérat. Quelles causes peuvent provoquer
la formation de ce centre morphogénétique ? Diverses expériences affectant
1'apex coxal et le trochanter nous ont permis d'aborder et de résoudre partiel-
lement ce probléme. En effet, 4 la suite d'opérations effectuées sur la face
ventrale de la coxa de pattes entiéres, nous nous sommes trouvés en présence
d'une transformation trochantérienne assez surprenante. La cause du processus
nous a d'abord paru énigmatique, mais en sériant progressivement les conditions
expérimentales nous avons pu la cerner de fagon assez satisfaisante. Dans ce
chapitre, nous traiterons donc successivement de la mise en évidence de cette
transformation trochantérierne puis des conditions dans lesquelles elle se

manifeste.

I - MISE EN EVIDENCE D'UNE REACTIVITE TROCHANTERIENNE SOURCE DE MORPHOGENESE
SUR PATTE ENTTIERE

A - BEXPERIENCES DE BASE

1 - Conditions opératoires

Les trois séries opératoires suivantes ont été a 1'origine de

nos observations (fig. 1) :

1) - Sur toute la hauteur d'une face coxale ventrale,
un volet est découpé par trois incisions a ses limites apicale, antérieure et
postérieure. Ensuite il est légérement enfoncé dans la coxa.

2) - Homogreffe homopleurale de face coxale ventrale a
la place d'une face coxale ventrale

3) - Homogreffe homopleurale d'un secteur de face fémorale

ventrale & la place d'une face coxale ventrale.
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2 - Résultats (tableau VI)

Ia cicatrisation des plailes s'effectue convenablement et, pour
un faible nombre de cas, dans chacune de ces trois séries on constate des mo-
difications de la morphologie trochantérienne dés la premiére mue post-opératoire

Si la partie proximale de la face ventrale du trochanter, oceupée par
une plage sensorielle en forme de lunule ne se modifie guére, le reste de la
face ventrale que nous avons dénommé zone distale (BART 1966) se transforme
tout en restant séparé du fémur par le liseré d'autotomie.Laznnggg§féﬁ% ainsi
plus haute et plus bonmbée que normalement alors que sa cuticule apparaft lisse
et brillante (Pl. IV, fig. a). Parfois la pigmentation hypodermique se concen-
tre dans une zone en forme de fer & cheval dont les deux branches qui prolongent
en quelque sorte les deux carénes respectivement artéro-ventrale et postéro-
ventrale du fémur, sont dirigéec vers la coxa. Dés ce stade, au niveau de ces
deux branches peuvent d'ailleurs s'ébaucher deux carénes (Pl1. IV, fig. b).
Généralement, a la 2&me mue post-opératoire, on constate que la transformation
trochantérienne ne s'accentue plus. Cependant, elle s'est quelque peu poursui-
vie dans une douzaine de cas et pour trois d'entre eux, a substitué & la zone
distale une face fémorale ventrale, typique bien que tré&s courte. Dans un cas
en particulier, la morphologie, la pilosité, 1'ornementation en épines sont
tout & fait nettes et,distalement, entre les apex des deux carénes fémorales
néoformées, se différencie une plage membranaire homologue d'une plage arti-
culaire fémoro-tibiale (Pl. IV, fig. d, e, f). La hauteur de cette zone fémo-
rale vaut environ 10 fois celle de la zone trochantérienne distale, mais il
persiste & sa base la zone sensorielle devenue saillante et & son apex le 1i-
seré d'autotomie. Malgré 1'ampleur de cette transformation, le reste de la

patte s'accroft normalement et cette dernidére reste fonctionnelle.

% - Discussion

le phénoméne de transformation trochantérienne se produit aussi
bien apres simple enfoncement de la face coxale, qu'aprés homogreffe coxale ou
fémorale. Bien mieux, il peut également avoir lieu aprés nécrose du greffon.
Malgré les différences numériques enregistrées entre les différentes séries,

il ne semble pas y avoir de relation spécifique entre un type d'opération et
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cette transformation. Celle-ci, limitée & la face ventrale, doit donc vraisem-
blablement relever d'un facteur commun & ces opérations. La durée d'action de
ce dernier doit &tre assez limitée car la transformation, ébauchée, stagne dans
de nombreux cas. Par ailleurs, celle-ci s'effectue sans que l'hypoderme prenne
un aspect complétement dépigmenté comme lorsqu'il constitue un régénérat. Plu-
t8t qu'ad une morphogenése, il semble qu'on assiste & un glissement de la diffé-
renciation du trochanter vers une prestation fémorale. Cette prestation reste
en continuité avec la zone trochantérienne proximale : aucun liseré d'autotomie
ne s'interpose entre elles . D'autre part, la transformation peut affecter
toute la zone distale ventrale ou simplement une partie de celle-ci. Il se
différencie alors une seule caréne fémorale en position antéro-ventrale ou
postéro-ventrale. Il semblerait donc aussi que le Jacteur responsable de la
transformation varie en efficacté et par conséquent peut &tre en intensité.
En fonction de ces diverses considérations, nous pensons gque ces

opérations pourraient agir de deux fagons différentes pour déterminer la
transformation trochantérienne:

1) par leurs blessures elles activeraient le trochanter ou,

2) elles perturberaient un contrdle d'ordre morphogénétique
exercé par la coxa sur les tissus distaux voisins. ILe trochanter alors libéré

pourrait se transformer.

Afin de pouvoir envisager au mieux ce probleme causal, nous avons
en premier lieu essayé de provoquer réguliérement la transformation trochan-
térienne en utilisant comme hypothése de travail 1'idée d'une perturbation

d'un contrdle d'ordre morphogénétique.

B - ESSAT D'ANALYSE CAUSALE DU PHENOMENE DE TRANSFORMATION
TROCHANTERIENNE

Dans 1'optique de la levée d'un contrdle, nous avons d'abord essayé
de reconduire, simplement pour l'apex coxal, les conditions opératoires des
expériences précédentes. Pour ceci, dans 20 cas, une frange coxale apicale a
été éliminée sur toute la largeur de la face ventrale. Aucune transformation
trochantérienne ne s'est produite. En fait, il faut remarquer que la relation

de contiguité entre 1l'apex coxal et la base trochantérienne, visible
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extérieurement, est un trompe-1'oeil. Au niveau de la membrane articulaire
coxo-trochantérienne, une invagination hypodermique descend trés profondément
en oblique vers l'axe coxal (Pl. XX, fig. b). Il existe, par censéquent, entre
1'apex coxal et la zone distale du trochanter une nappe hypodermique sur la-
quelle s'insére de plus, une importante musculature. Il serait surprenant que
la levée d'inhibition présumée, retentisse relativement loin de la zone d'opé-
ration c'est &4 dire dans la zone distale du trochanter sans que la zone proxi-
male y réagisse. En effet, lors d'une régénération, tout le trochanter entre en
morphogenése. Par contre, les relations cexo-trochantériennes sont relativement
étroites, au niveau, d'une part, de la musculature dont nous venons de parler,
et d'autre part, des condyles articulaires coxo-trochantériens antérieur et
postérieur. Dans la mesure ou la musculature est fonctionnelle et exerce cons-
tamment des tractions sur 1'hypoderme de la base du trochanter, peut-&tre
contribue~t-elle & en maintenir la différenciation ? Aprés sa sectlon ou sa
destructien, le trochanter pourrait-il éventuellement se transformer ? Par
ailleurs, au niveau des condyles articulaires sur les faces antérieure et pos-
térieure, il n'existe aucune invagination hypodermique et le voisinage est
étroit entre ces zones condylaires et la zone distale du trochanter. Dans nos
expériences de base, des 1lésions de la musculature ou de 1l'un ou 1'autre de
ces condyles auraient peut-&tre pu prevequer la transformation trochantérienne.
Neus envisagerons donc maintenant les effets des 1lésiens de la musculature et

des cendyles.

1 - Sections ou éliminations de la musculature coxo-trochantérienne

a) Sections

Ces opérations ont été réalisées aussi bien du c8té ven-
tral que du c8té dorsal. En effet, sur la face dorsale, un muscle coxal s'insére

également & la base du trochanter et nous avons voulu cemparer les comportements

des faces ventrale et dorsale du trochanter dans des cianditions semblables.

- Upératiens
A 1'apex coxal trois types de section ont été effectuées :

- section de la musculature ventrale,

section de la musculature dorsale;

section des musculatures ventrale et dorsale.
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- Résultats

Ia section est pratiquée au début d'une intermue pendant
lagquelle elle supprime spécifiquement un certain nombre de mouvements. Cepen-
dant la mobilité normale est presque complétement rétablie dés la 2éme gmue
post-opératoire.

En ce qui concerne les transformations trochantériennes, les résul-
tats ont été consignés dans le tableau VII, et se montrent comparables a ceux
de nos expériences de base sauf lorsqu'il y a simplement section de la muscula-
ture dorsale. Dans ce cas aucune transformation notable ne se produit. Par
contre, dans les deux autres séries on constate des processus de transformation

partielle en fémur de la zone distale du trochanter.

b) Eliminations (tableau VII)

Seule la musculature coxale ventrale a été éliminée. Une
incision est faite dans l'axe de la face ventrale de la coxa sur toute sa hau-
teur. Ia musculature est sectiomnée aux niveaux de la base et de 1l'apex coxal
puis éliminée. Cette série a été complétée par une série témoin ol seule
1'incision est réalisée.

Les résultats sont presque complétement négatifs. En effet, seul un
cas de la série témoin est remarquable : la zone distale de la face trochanté-
rienne ventrale s'y développe considérablement et se différencie en deux arti-
cles successifs ; le proximal a 1'aspect d'un fémur et le distal celui d'un
tibia. Un liseré d'autotomie apparait proximalement & la base du fémur néo-
formé et se raccorde suivant les génératrices antéro-ventrale et postéro-ventrale
au liseré normal qui persiste. Ces deux segments présentent une face de qualité
ventrale en position ventrale mais, pas ue face dorsale., Ils constituent en

quelque sorte une énorme saillie de face ventrale.

¢) Conclusion

Parmi ces diverses opérations seules celles qui affectent
la face ventrale déterminent une transformation de la zone distale de la face
ventrale du trochanter et ceci, dans des proportions faibles, comparables a

celles de nos séries de base.




2 - Sections au niveau des gones articulaires coxo-trochantériennes
(tableau VII)

Nous avons seotionné la poimte trochantérienne eu la pointe
coxale situdes au voisinage immédiat de l'articulation.
I1a gamme des résultats obtenus ne comporte pas de cas nouveaux, mais
il faut remarquer la fréquence impertante des transformations détermindes par
les seetions dans le trochanter (10/12).

3 - Discussion

La plupart de ces expériences peuvent provoquer, pour un faible
pourcentage de cas, une transformation trechantérienne. Souvent, le processus
s'interrompt aprés une certaine activation du trochanter et 1l est rare d'ob-
server une prestation fémorale importante et bien différenciée. D'aprés les
expérienees affectant la musculature, il ne semble pas que celle-ci exerce un
centrdle sur le trochanter en 1l'empéchant de se différencier en fémur par
exemple. Par contre, bien que plus discrétes, les sections de la partie trochan-
térienne d'un condyle articulaire entrafnent fréquemment une transformation du
trochanter. Il se pourrait donc que celle-ci reléve plutdt d'un processus
d'activation 11é & la blessure du trochanter. Dans cet esprit nous avons réa-
lisé systématieuement des lésions & différents niveaux de la face ventrale

du trochanter.

IT « EVOLUTION TROCHANTERIENNE APRES LESION DU TROCHANTER ET DE LA BASE FEMORALE

les 1ésions ont porté sur la zene proximale et la zone distale du
trochanter sur la face ventrale. Les résultats obtenus neus ont alors incité a
étudier l'effet de différentes Wlessures affectant soit la limite troehantéro-
fémorale (niveau d'autotomie), seit encere la base du fémur. Nous exposerons
donc les résultats en partant de la partie proximale du trechanter vers le
fémur. En second lieu, nous tenterons de préciser le mode d'action des blessures

dans la transformation du trochanter.
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A - REACTIONS MCORPHOGENETIQUES TROCHANTERIENNES AUX BLESSURES DU
TROCHANTER ET DU FEMUR

1) Elimination de la zone proximale d'une face trochantérienne

ventrale
a) Opération

Ia zone sensorielle en lunule située & la base du trochan-
ter d'une patte fonctionnelle est découpée; la plaie est recouverte par une
languette de cuticule afin de limiter 1'hémoragic et les risques d'infection
(fig. 2).

b) Résultats (tableau VIII)

Sur 68 cas, 20 trochanters restent presque normaux : 1ls
ne montrent dans leur zone distale qu'une trés 1égére activation. Celle-ci
n'est plus visible dés la 2&me mue post-opératoire. Par contre, dans les 48
autres cas, la zone distale montre une modification nette et durable. Ia plage
sensorielle éliminée se reconstitue parfois mais n'est vraiment visible que
dans quelques cas ol par ailleurs la zone distale s'est transformée.

la transformation trochéntérienne revét différents aspects : outre

1l'apparition de une ou deux carénes fémorales accompagnées ou non par une
plage articulaire homologable 4 la membrane fémoro~tibiale, nous avons relevé
trois autres types de transformatiors .

ler type - L'opération donne naissance dans la zone distale
a4 une formation en d8me, hémisphérique, qui évolue en une prestation différen-
ciée, généralement axiale, saillante ou non. Parfois on peut y distinguer une
caréne fémorale, et son contour est cerné par un liseré brun identique au
liseré d'autotomie dont il est distinet (Pl. IV, fig. c, g).

2¢me type - Dans quelques cas, la zone transformée du trochanter
n'est limitée par ce liseré que proximalement. Celui-~ci est absent vers le
fémur et, en outre, le liseré d'autotomie normal a disparu. Ce dernier se rac-
corde au liseré néoformé a peu prés dans le prolongement des carénes antéro-
ventrale et postéro-ventrale du fémur, expulsant en quelgue sorte du terri-
toire trochantérien la éone qui a changé de différenciation (fig. 2, d). De ce

fait, celle-ci se trouve incorporée dans la base du fémur (Pl. IV, fig. c)




4.‘_- zd

zp

Figure 2 - Transformation du trochanter apres élimination
de la zone proximmle de sa face ventrale. la patte reste
entiére.

a : trochanter normal (face ventrale) : Tro ; Fé : fémur ;

Co : coxa - b : la zone éliminée (z.p.) est en grisé ;

z.d. : zone distale du trochanter - ¢, d, e, f : différents

types de résultats au niveau de la zone distale (z.d.) vus
par la face postérieure ; la face ventrale est a droite -
c : simple allongement de la zone distale - d : une partie
de la zone distale (fé) se fémoralise et est refoulée dans
la base du fémur normal par suite de la formation d'un 1i-
seré d'autotomie proximalement - e : formation d'une poin-
te (fé) cernée i sa base par un liseré du type liseré
d'autotomie - f : formation de fémur (fé) + tibia (ti).

fe
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branchée sur la basc fémorale s'il s'agit d'une formation saillante. Dans un
cas d'autre part, la formation de deux carénes fémorales est accompagnée de
l'apparition 4 la base de l'une d'elles seulement d'un segment de liseré du
typélgegitotomie : la ségrégation entre territoires différents ne s'est pas
complétement réalisée.
3&me type - Enfin, dans huit cas, la zone distale se développe

en une prestation globuleuse faisant fortement saillie et comportant une face
ventrale de fémur et de tibia en position normale., Lors de son apparition,
cette prestation a typiquement l'aspect d'un régénérat en ce qul concerne la
p°gmentation, la cuticule, le degré de différenciation. Parfois 1'extrémité
tibiale est libre, mais le plus souvent elle est reployée proximalement de
fagon & se raccorder & la base du fémur normal. Latéralement, les faces posté-
rieure et antérieure du trochanter se prolongent sans discontinuité dans celles,
fémoro-tibiales, de la néoformation ; quant & la face dorsale du trochanter,
elle est simplement un peu plus haute que normalement (Pl. IV, fig. h ; fig. 2,
e, f).

Dans un cas, outre le fémur et le tibia, il s'est formé de plus une
ébauche tarsale.

ILa patte affectée par cette morphigenése reste tout a fait normale

(6 cas) ou, peut-&tre mal irriguée, croft difficilement.

¢) Discussion

Dans la grande majorité des cas, 1'opération déclenche
une morphogenése a partir de la zone distale du trochanter. Les différentes
prestations observées ont généralement un développement assez falble mais
peuvent aussi devenir trés importantes, provoquant par la-méme, le dépérisse-
ment de la patte normale.

D'aprés la nature des prestations, le trochanter s'avére capable de
répondre de deux fagons distinctes a 1'opération.

- I1 se différencie progressivement en une prestation
fémorale qui, bien que typique, s'intégre au reste du trochanter dont elle ne
se sépare pas.

- I1 peut donner naissance & un centre morphogénétique

qui s'isole par 1l'apparition d'un liseré d'autotomie néoformé. Ce centre évolue
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. parfois de fagon quasi-abortive en donnant des secteurs fémoraux d4'importance
variable s'incorporant ou non & la base du fémur normal ; il peut aussi mani-
fester des potentialités trés voisines d'un centre de régénération normal.
Néanmoins il est rare d'assister & la formation d'un tarse. Bien que les pres-
tations soient parfois plus développées dans le ler type de réponse que dans le
céme (cas des formations abortives pour ce 2éme type), ce dernier nous paraft
représenter un processus plus évolué car sa prestation s'iscle par 1l'acquisition
4 sa base d'un liseré du type liseré d'autotomie. Cependant, la gamme des résul-
tats de ce 2e type de réponse n'est pas continue (comparer Pl. IV, fig. c et h)
et 1'apparition d'une néoformation fémoro-tibiale représente un nouveau pas
important dans 1'individualisation du centre morphogénétique. De quel (s)
facteur (s) peuvent bien relever ces transformations ?Remsrguons pour 1'ingtant
que les résultats confirment le fait gu'un 1ésion trochantérienne déclenche
une morphogenése dans le trochanter. Bien entendu, la 1lésion pourrait agir en
levant un contrdle de la zone proximale sur la prestation de la zone distale
du trochanter. Aussi avons-nous cherché 3 déterminer si la zone distale peut

réagir comme dans les cas précédents aux blessures qu'on lui porte.

2) Blessures de la zone distale d'une face trochantérienne

ventrale
a) Opérations

Réalisées sur patte fonctiomnelle, elles sont de deux
types
- coupure au voisinage du liseré d'autotomie et paralléléy%gée
dernier (fig. 3, b).
- élimination sur la largeur de la face ventrale d'un tiers

environ de la hauteur de la zone distale (fig. 3, c).

b) Résultats

- coupure. Elle se traduit par une ligne nécrotique
étroite. Dans 23 cas/30, i la premiére mue post-opératoire, la continuité du
liseré d'autotomie est partiellement interrompue mais se rétablit au bout de

quelques intermues. Cependant, aucune transformation trochantérienne ne se
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produit (fig. 3, d). Dans les sept autres cas par contre, la zone distale est
nettement transformée, soit en une plage fémorale peu importante refoulée dans
le fémur normal (4 cas) soit « en une importante formation fémoro-tibiale

(fig. 3, 4, e, f).

- élimination du 1/% distal de la zone distale. Elle
antrafne fréquemment l'autotomie ou la nécrose de la zone proximale du trochan-
ter. Réussie seulement dans 3% cas, elle provoque 1'apparition d'une prestation

rémorale (1 cas) ou fémoro-tibiale (2 cas) (fig. 3, e, f).

¢) Discussion

Ies simples coupures provoguent peu de modifications
trochantériennes par ailleurs assez discrétes. Elles déterminent rarement des
modifications importantes a 1'inverse des destructions marquées de la zone
distale. Néanmoins, le fait important est que, blessée, la zone distale réa-
gisse par une morphogenése. L'importance de celle-ci semble de plus dépendre
de 1'importance de la blessure.

Nous avons signalé que la prestation de la zone distale du trochanter
peut &tre conditionnée par 1'existence éventuelle d'un contrdle exercé par les
tissus situés proximalement, ou résulter d'une activation provoquée par une
blessure. Or, 1l'effet d'une blessure paralt susceptible de diffuser aussi bien
proximalement que distalement & partir de la zone 1ésée. Par conséquent, en
opérant distalement par rapport au trochanter, c'est-a-dire & la limite d'auto-
tomie trochantéro-~fémorale, nous conserverons sans doute l'effet di & la bles-

sure sans supprimer un éventuel contr8le d'origine proximale.

3 - Opérations réalisdes a la limite trochantéro-fémorale

a) Protocole expérimental

Ces opérations sont de deux types

série 1 : Elimination, dans la zone immédiatement distale
au plan d'autotomie, d'un fragment fémoral, sur toute la largeur d'une face
quelcongque et sur une hauteur correspondant & environ trais fois celle du

trochanter (fig. 4, a).
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Figure & - Opérations réalisées i la limite trochantéro-fémorale .a i Q) et dans la base fémorale
ih & k) sur la face ventrale de pattes entiéres.
a : élimination d'un secteur (grisé; de face fémorale ventrale \v) dans la zone immédiatement
distale au plan d'autotomie (n.a.). Co : coxa ; Fé : fémur ; P. : face postérieure ; Tro : tro-
chanter - b : un méme secteur fémoral est détaché puls remis en place ; liseré nécrotique large
1.1. - ¢ : méme opération qu'en b, llseré nécrotique étroft : (l.e.) - d, e, £, g : différents
types de résultats : formation en d de fémur (fé), en e de fémur (fé) + tibia (t1), en f, de
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Plagce fémoralc .f€é; refoulée dans le fémur - h : élimination d'un secteur témoral. (résultat
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série 2 : Un fragment fémoral identique aprés avoir été
découpé et détaché, est remis en place aussi exactement que possible (fig. 4,b, ¢
Ces expériences nous permettent outre 1'étude de 1'influence des bles-
sures sur 1'évolution de la zone distale du trochanter, d'observer quel sera
le résultat d'une autotomie partielle. En effet, 1'élimination du fragment
fémoral (lére série) reconstitug pour la face considérée, des conditions proches
de celles réalisées dans 1'autotomie au niveau du trochanter. Uniquement pour
la face opérée, il v a perte de la continuité hypodermique trochantéro-fémorale.
les diverses lésions (1ésion hypodermique, en particulier au niveau d'autoto-
mie, lésion particlle de la musculature fémorale) coincident cette fois avec
un certain isolement trochantérien non plus par rapport aux tissus situés pro-
ximalement, mais distalement. Par ailleurs, si certaines ramifications ner-
veuses et trachéennes sont 1lésées, le nerf et le tronc trachéen axiaux subsis-
tent, intacts, et la patte reste fonctionnelle. Dans la 2&me série, le frag-
ment fémoral reste vivant. L'interruption de la continuité trochantéro-fémorale
est réduite a une bande nécrotique de faible largeur. Suivant la largeur de
cette. -tande, nous avons distingué deux cas : ‘
- quard elle est & peine plus large que le liseré d'autotomie,
nous parlerons de liseré nécrotique étroit (fig. 4, c).
- quand elle est de 3 & 4 fois plus large que le liseré d'autotomie,
nous parlerons de liseré nécrotique large (fig. 4, b).
Cette 2&me série, en particulier par les cas de liseré nécrotique
étroit, peut &tre considérée comme une expérience témoin de la lére en ce
qui concerne la perte de la continuité hypodermique trochantéro-fémorale ;

néanmoins celle-ci existe quand méme, bien que minime.

b) Résultats

A moins d'8tre éliminée mécaniquement lors d'une exuvia-
tion, la patte opérée reste fonctionnelle. Dans un faible nombre de cas, une
cicatrisation comble la plaie et on peut constater un certain étirement du
liseré d'autotomie wers la zone de cicatrisation (Pl. V, fig. a). Cependant,
dans les deux séries, le trochanter subit généralement une transformation.
apparente dés la premidére mue post-opératoire. Cette transformation affecte

essentiellement la face opérée sur toute la hauteur du trochanter et aussi
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partiellement les faces qui lui sont contigu&s. Parfois elle s'étend & tout le
trochanter. Elle fournit toujours du trochanter accompagné de fémur ou de fémur
et de tibia, ou encore de fémur, de tibia et d'articles tarsaux, sans qu'appa-
raisse d'onychium (fig. 4, d, e, f). Cette prestation est toujours de la méme
qualité que la face opérée. Elle se soude souvent & la base du fémur de la
ratte mais son apex est fréquemment libre (Pl. V, fig. b, d, e). Nous considé-
rerons les résultats successivement du point de vue de la fréquence des rema-
niements trochantériens puis du point de vue de la nature des articles qui

en sont issus.

- Fréquence des remaniements (tableau IX)

Globalement la premiére série est la plus efficace. On y
observe 77 remaniements pour 89 cas contre 48 remaniements pour T4 cas dans
la 2éme. Cependant, dans cette derniére, les résultats varient suivant la lar-
geur du liseré nécrotique : les fréquences de transformation sont plus fortes
quand le liseré est large {74 %) que lorsqu'il est étroit (59 %). Dans ce der-
nier cas, les simples cicatrisations sont assez nombreuses.

En général, la face la plus apte & réagir est la face ventrale. Par
contre, la face dorsale, sur un tctal de 8 cas,ne s'est transformée que deux fois.

- Nature, degré de développement et fréquence des articles
formés (tableau X).

Dans queleues cas de la série "témoin", la nature et le
degré de développement n'ont pu &tre déterminés. Le remaniement trochantérien
a été observé en cours d'intermue mais la patte a été éliminde lors de
1'exuviation.

L'importance des articles partiels apparus est variable. Ils peuvent
consister en petites plages qui s'incorporent dans la base fémorale par suite
de la reconstitution, proximalement, d'un liseré d'autotomie. Ce fait caracté-
rise la plupart des prestations fémcrales ou fémoro-tibiales de la série
"témoin", liseré nécrotique étroit (Pl. V, fig. e). Dans de nombreux cas, les
articles sont par contre nettement saillants et le remaniement retentit Jusqu'a
la face opposée qui, sans se transformer,s’allonge notablement. Pour ce qui con-
cerne la morphologie initiale, le fémur est régulidérement le mieux conformé

(P1. V, fig. b, d). Le tibia consiste souvent en une ébauche plus ou moins
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conique & apex arrondi (Pl. V, fig. b). Quant authrs®, il s'agit en général
d'une évbauche (Pl. V, fig. ¢) ol la segmentation peut €tre ¥isible, mais qui se
termine en s'effilant sans porter d'onychiugl'ﬁg%ég%gﬁrg%ént, dans la mesure
oll 1'observation a pu &tre poursuivie sans que l'autotomie de la patte opérée
ne se produise, on constate souvent que le tibia comme le tarse ne se dévelop-
pent gudre. Enfin, dans gquelques cas (8), tout le trochanter se transforme et
peut donner naissance & un fémur complet gqui refoule en quelque . sorte la patte
normale (Pl. V, fig. f). Dans ces cas, il y a presque toujours élimination de
celle-ci par suite d'une rupture survenant sans doute dans la zene de maccord
entre la néoformation et la patte normale.

Considérons meintenant les cas ol la transformation trochantérienne
n'a été que partielle en fonction de la fréquence des différents articles
formés. Il n'est apparu de tarse que pour les opérations affectant la face ven-
trale aussi ne comparerons nous les différentes séries que pour les résultats
obtenus sur cette face. Nous ne tiendrons compte qQue des cas les plus certains,
c'est-a-dire ceux ou la patte opérée est restée en place. Parmi les trois possi-
bilités : fémur seul, fémur + tibia, fémur + tibia + tarse, le cas fémur +
tibia est souvent le mieux représenté mais les cas fémur seul et fémur + tibia +
tarse se répartissent inégalement de part et d'autre de la catégorie intermé-
diaire (fémur + tibia). Le degré moyen de différenciation est en effet snit
plus proche de la prestation fémur seul, soit de la prestation fémur + tibia
+ tarse. En fonction de ce degré moyen de différenciation nos résultats se

classent comme suit (tableau XI).
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Tableau XI - Corrélation entre le type d'opération affectant la limite trochantéro-

fémorale et la prestation issue du trochanter.

Par conséquent, dans la série 2 : "témoin", cas liseré nécrotique
étroit, la différenciation la moins poussée (fémur seul) s'observe avec une
plus grande fréguence que la différenciation meximum (fémur + tibia + tarse).
En ce qui concerne cette méme série 2, cas liseré nécrotique large, le résul-
tat d'ensemble est l'inverse du précédent. Quant 4 la série 1, elle se situe
en intermédiaire entre les deux cas de la série 2, Rappelons d'autre part
le faible développement des prestatiens fémorales ou fémoro-tibiales de la
série 2 liseré nécrotique étroit.

Plagons nous maintenant du double point de vue de la fréguence des
remaniements trochantériens et du degré de différenciation de la néoformation.
Pour 1'ensemble de la série 2, 1l'efficacité de 1'opération est corrélative de
la largeur du liseré nécrotique : quand le liseré est étrcit, les remaniements
sont moins fréquents et la néoformation moins compléte que lorsque le liseré
est large. Pour la série 1, la fréquence des remaniements est plus grande encore
que dans la série 2 liseré large, mais la néoformation comporte moins fréquem-
ment de tarse. Il se pourrait que 1'importance de la plaie et des phénoménes

nécrotiques perturbe le processus morphogénétique.

c) Discussion

Ces deux types d'opérations, effectudes & la limite trochantéro-

fémorale de pattes entidres, déterminent dans le trochanter un processus
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morphogénétique d'importance variable. Morphologiquement, les résultats observés
sont comparables & ceux qu'on obtient en 1ésant la partie proximale du
trochanter. Cependant, en particulier sur la face ventrale, la moyenne des
résultats se situe & un niveau de différenciation plus poussé. Ainsi, il n'y

a aucune apparition simple d'ure ou deux carénes fémorales, mais par contre trés
fréquemment différenciation d'un fémur etd'un tibia et presque aussi souvent
d'un fémur, d'un tibia et d'un tarse. Ces prestations ont tout & fait 1'aspect
des régénérats ootenus aprés autotomie mais se limitent généralement A une

ou deux faces. De fagon treés localisée, il s'est produit un processus de régé-

~

nération tendant A substituer & la patte une néoformation. Il s'agit 14 d'un
type de réponse disproportionné par rapport & 1l'ampleur de la 1lésion, surtout
pour les cas "témoins" ou le liseré nécrotique est étroit. Quelle que soit la
cause responsable de la morphogenése, il est certain gque le trochanter y réagit
de facon en quelque sorte "allergique". Ces derniéres expériences mettent donc
clairement en évidence la grande réactivité de la zone distale trochantérienne.

Quel peut €tre le facteur qui sollicite cette réactivité ? Nos expé-
riences mettent simultanément en jeu deux facteurs indissociables ¢ une perte
de continuité hypodermique entre trochanter et fémur et les lésions corréla-
tives. Remarquons que la perte de continuité est particuliérement réduite dans
la série témoin et susceptible d'&tre rapidement compensée.

les différentes opérations perrtant sur 1l'apex coxal et le trochanter
pouvaient mettre en jeu des lésions et la suppression d'un contrdle exercé par
des régions proximales. Ces derniéres expériences affectant la limite trochan-
téro-fémorale peuvent s'expliquer d'une part par l'effet des 1ésions, d'autre
part par suite de la perte de continuité hypodermique. Or, dans tous les cas,
a des degrés divers, la différenciation trochantérienne est mise en cause et un
processus morphogénétique peut se déclencher. Le facteur commun & toutes les
opérations est 1l'existence de 1ésions qui, pensons nous, pourraient constituer
le facteur causal déclenchant la transformation trochantérienne. Avant d'envi-
sager plus précisément ce facteur causal, ‘il nous a semblé intéressant de
rechercher si la base fémorale est susceptible de réagir autant que le
trochanter.
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L . (Gpérations portant sur la base fémorale

a) Séries opératoires

Les deux types d'opérations utilisées au niveau d'autoto-
mie ont été repris :

lére série : d'une part, 1'élimination d'un secteur fémo-
ral haut comme environ 2 & 3 fois le trochanter sur toute la largeur de la face
ventrale en laissant intacte distalement au niveau d'autotomie une zone fémo-
rale haute également comme 2 & 3 fois le trochanter (fig. 4, h).

2eme série : d'autre part, la réalisation de coupures de
1'hypoderme et de la cuticule fémoraux de la face ventrale au voisinage immé-

diat du liseré d'autotomie (fig. 4, 1).

b) Résultats (fig. 4, j, k).

Dans la lépe série, 1'élimination d'un secteur fémoral,
réalisée dans 11 cas, est compensée par une cicatrisation rapide et ne provo-
que aucune transformation trochantérienne.

Dans la 2&me série (22 cas), la plaie est tangente au liseré d'auto-
tomie; que la ligne nécrotique soit épaisse ou étroite, dans la mesure ou il
persiste entre elle et le liseré d'autotomie une frange fémorale, aucun remenie-

ment trochartérien ne se produit.

¢) Discussion

L'absence de morphogenése aprés blessure au voisinage
immédiat du liseré d'autotomie ou apreés élimination d'un secteur souligne la
différence de réactivité entre fémur et trochanter. D'autre part, les blessures
portées en bordure du liseré d'autotomie mais dans la zone fémorale, ne susci-
tent pas de transformation du trochanter. Celle-ci nécessiterait une 1ésion du
trochanter lui-méme. Comme la zone trochantérienne distale, contiglie au liseré
d'autotomie, serait particuliérement sensible aux blessures, dans le but d'ana-
lyser le mode d'action de ces derniéres nous avons essayé de perturber la

~

continuité hypodermique & ce niveau en évitant d'y créer une blessure ouverte.




-6 -

B - MODE D'ACTION DES BIESSURES

Si la dissociation des deux faits : blessure et perte de continuité
hypodermique est actuellement irréalisable, deux procédés nous ont permis,
penpers~-nous de supprimer la continuité hypodermigue en 1'absence de plaie

ouverte au niveau intéressant.

1 - Opérations

Série 1 - A l'aide de brucelles trés fines, sur des animaux
venant de muer, donc a cuticule trés souple, nous avons violemment écrasé, A
plusieurs reprises, sur la face ventrale, une zone hypodermique comprenant
1'apex trochantérien, le liseré d'autotomie et la base fémorale (54 cas).

Série 2 - Avec un crochet trés fin, introduit par une plaie
réalisée dans le fémur ou dans la coxa, la zone hypodermique correspondant au
liseré d'autotomie a été gragtie sur toute la largeur de la face ventrale

(47 cas).

2 - Résultats

Aprés écrasement, la zone hypodermique, peu pigmentée, présente
un aspect proche de celui d'une cicatrice. Le liseré d'autotomie, sinueux,est
généralement dévié vers le fémur. Dans environ 1/4 des cas il est partiellement
interrompu. Cependant aucune tranformation trochantérienne ne se produit.

le grattage hypodermique entrafne un peu plus fréquemment et surtout

de fagon plus étendue la disparition momentanée de la ligne cuticulaire sombre
du liseré d'autotomie. Néanmoins, 14 non plus, le trochanter ne se transforme

pas.

3 - Discussion

Ces deux types d'opérations inefficaces interrompent sans
doute au moins partiellement et temporairement la continuité hypodermique
trochantéro-fémorale, bien que 1'ampleur de la destruction ne soit pas ailsément
démontrable. Il nous semble méme qu'on puisse comparer cette interruption hy-
podermique & celle qui résulte d'une rupture discréte au niveau du liseré
d'autotomie. Dans ce dernier cas, l'activation ° du trochanter pourrait &tre

liée 4 la nécrose, mdme limitée, qui accompagne la rupture. Cette tentative



- 37 -

d'analyse n'est qu'une approche assez grossiére du probléme. Il conviendra

de la compléter en particulier par des études cytologiques trés fines.

III - CONCILUSION

Ie trochanter d'une patte entiére, fonctionnelle, est particuliérement
sensible aux blessures, méme bénignes, accompagnées d'une nécrose. I1 y réagit
par une morphogengse dont la localisation dépend étroitement de celle de la
blessure.

Cette morphogenése peut consister simplement en une transformation
progressive, sur place, de la zZone distale du trochanter en fémur ou en la
formation d'une prestation segmentée pouvant comporter du fémur, du tibia et
du tarse. La gamme des résultats obtenus suggére que le facteur causal de cette
morphogenése aurait un effet localisé, temporaire, variant en fonction de
1'importance des blessures. D'autre part, il ne serait efficace que parce que
la zone distale du trochanter ol s'effectue la morphogenese est doué d'une
réactivité exceptionnelle. Cette réactivité serait maximum sur la face ventrale.
Biep que pouvant diffuser dans les faces voisines en s'y atténuant progressi-
vement, 1'effet des blessures peut &tre trés localisé et n'affecter par
exemple qu'une seule face. Ce résultat indique que toute région trochantérienne
jouit d'une certaine autonomie en ce quil concerne sa différenciation. Dans
nos conditions opératoires, chaque face trochantérienne est capable de former
une face de méme qualité comportant du fémur et du tibia, parfois du tarse
(face ventrale). On peut en déduire qu'apres autotomie, la constitution du
régénérat déclenchée par la 1lésion du pourtour trochantérien, résulterait de

1l'association des régénérats partiels issus de chaque face.



- 38 -
CHAPITRE ITI

EVOLUTION TROCHANTERIENNE EN PRESENCE D'UNE REGENERATION FEMORALE
OU APRES SUBSTITUTION A IA BASE FEMORALE DE TISSUS PLUS DISTAUX

Ie trochanter est extrémement sensible aux blessures, en particulier
sur sa face ventrale. Il y réagit par un processus morphogénétique. Par ailleurs,
la base fémorale est dépourvue d'une telle sensibilité et, de plus, les blessu-
res qui 1'affectent ne paraissent avoir aucun retentissement au niveau trochan-
térien. Cependant, nous avons constaté que dans certaines conditions, un pro-
cessus de régénération qui affecte la base fémorale, peut provoguer un rema-
niement trochantérien trés important. Dans ce chapitre nous traiterons succes-
sivement de la description morphologique du phénoméne , puis des corrélations
entre d'une part, les conditions dans lesquelles survient la régénération'
fémorale et d'autre part le remaniement trochantérien ; enfin, nous étudierons
les conséquences au niveau du trochanter de la substitution & la base fémorale

de tissus provenant d'un niveau plus distal de la patte.

I - EVOLUTION TROCHANTERIENNE CORRELATIVE D'UNE REGENERATION FEMORALE

A - DESCRIPTION DU PHENOMENE

Ia section du fémur détermine généralement une autotemie qui élimine
la partie fémorale proximale par rapport au niveau d'amputation. Néanmoins,
1'autotomie n'a pas constamment lieu si la section est rdalisée & proximité
du trochanter. De plus, on peut augmenter le pourcentage de persistance du
fémur en détruisant le dispositif musculaire trochantéro-fémoral qui normale-
ment déclenche 1l'autotomie (POSSOMPES, 1961-1962). Il nous a donc été possible
d'obtenir des régénérats 3 partir du fémur et plus particulidrement de sa base.
Or, dans la mesure ou le fragment fémoral resté en place a environ la hauteur
du trochanter, le processus de régénération qui s'y déraule, détermine un

remaniement trochantérien dont 1'ampleur peut 8tre considérable.
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A la premidre mue post-opératoire le régénérat est souvent peu diffé-
rencié, comparativement moins qu'aprés autotomie (Pl1. I, fig. e, f, g). ILe
fragment fémoral constitue généralement un c8ne morphologiquemert indifférencié
mais ol, parfois, est ébauchée une segmentation en fémur, tibia et tarse
(P1. VI, fig. a, b). Par ailleurs, le trochanter s'est allongé et dépigmenté.
Sa cuticule est plus lisse et plus brillante que normalement. Le liseré d'auto-
tomie est plus ou moins estompé, mais le cuilleron contenant le dispositif
musculaire d'autotomie, situé du cédté dorsal, persiste. Dans quelques cas, un
fémur & face ventrale nette s'est substitué au trochanter, mais son apex dor-
sal se prolonge par le cuilleron (Pl. VI, fig. b).

Par la suite, a partir du fragment fémoral se reconstituent du tarse,
souvent du tibia et du tarse, ou fréquemment fémur, tibia et tarse. De son
cBté, le trochanter restitue un trochanter accompagné de fémur, plus souvent
de fémur et de tibia, quelquefois de fémur, tibia et tarse (tableau XIL ). Il
peut ainsi se constituer des régénérats comportant par exemple du trochanter
du fémur et du tibia issus du trochanter, et du fémur, du tibia et du tarse
(PL. VII), issus du fémur. C'est la gamme des différentes prestations observées
que nous allons étudier. Dans les descriptions, afin de lever toute ambiguité,
nous qualiflerons de trochantériens les segments de la prestation issue du tro-
chanter située proximalement et de fémoraux les segments de la prestation

provenant du fémur.

B - COMPOSITICN DES REGENERATS (tableawXIII et XIV) (fig. 5)

Nous référant a la prestation issue du trochanter, nous examinerons
successivement les cas ou elle comprend trochanter + fémur, trochanter + fémur

+ tibia, trochanter + fémur + tibia + tarse.

1 ~ Prestation trochantérienne = trochanter + fémur

(tableau XIII) (16 cas)

La prestation fémorale comprend régulidrement fémur + tibia +
tarse. Suivant le développement du fémur trochantérien, nous distinguerons
arbitrairement trois cas ; en fait, les résultats s'ordonnent en une série

relativement continue.




Figure 5 - Camme des régénfrats obtenus aprés régénération consécutive a une amputation pratiquée
dans la base fémorale. la partie dont 1'origine est fémorale est en grisé ; celle d'origine
trochantérienne ainsi que la coxa sont en blanc. Les régénérats sont représentés vus par la face
postérieure. la ligne sinueuse marque la limite entre les prestations issues d'une part, du tro-
chanter, d'autre part, du fémur.

a d ¢ : 5 cas de régénérats harmonieux obtenus par suite d'une régulation survenue au niveau des
prestations fémorales - d & f : 3 cas ol la régulation s'avire déficiente au niveau fémoral.

(f : 2 fémurs successifs) - ¢ 4 J : la prestation trochantérienne comporte du fémur et du tibia,
& ¢ excroissance tibiale vraisemblablement d'origilne composite. h : cas de segment chimere tibio-
fémoral. J : cas ol la prestation fémorale (tibia + tarse) a une orientation dorso-ventrale dé-
viée par rapport i celle de la prestation trochantériennc - k, 1 : la prestation trochan'éricine
comporte fémur, tibla et une partie de ler article tarsal.
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a) PFémur trochantérien uniquement proximal (7 cas)

Dans un cas, il ne consiste qu'en une tigelle située du
cdté ventral. Sinon, sa longueur varie entre le 1/5 %M 1es L /€ e longueur
fémorale normale. Généralement il est plus long sur la face ventrale que sur
la face dorsale. Corrélativement, le fémur fémoral est de nature distale et sa
longueur varie suivant les faces de facgon & restituer un ensemble fémoral
(fémur trochantérien + fémur fémoral) de longueur sensiblement équivalente a

celle d'un fémur normal (PL. VI, fig. ¢ ; fig. B, a, b, c).

b) Fémur trochantérien & face ventrale compldte (3 cas)

(P1. VI, fig. e).

Cette face ventrale, de longueur prcche de la normale,
présente une plage articulaire distale homolegue d'une plage articulaire
fémoro~tibiale. Les autres faces sont généralement plus courtes et soudées au

fémur fémoral qui est de nature distale et existe méme sur la face ventrale.

c) Fémur trochantérien complet (6 cas) (P1. VI, fig. £, g, h)

Ses faces dorsale, antérieure et postérieure sont généra-
lement soudées aux faces correspondantes du fémur fémoral. Parmi 4 des 6 cas
observés, les deux fémurs (trochantérien et fémoral) sont bien développés, au
moins du cbté ventral, et leur ensemble a une longueur égale & prés de deux
fois la longueur fémorale normale. Par contre, dans les deux autres cas, le
fémur trochantérien est quasi complet mais le fémur fémoral consiste simplement
en un apex de faible hauteur qui dans un de ces deux cas n'existe méme que

sulvant deux faces.

2 - Prestation itrochantérienne = trochanter + fémur + tibia

(tableau XIV)

Le fémur trochantérien est généralement complet mais le tibia
& une importance variable. la prestation fémorale, de deux types possibles,
comprend soit du fémur, du tibia et du tarse, soit simplement du tibia et du

tarse. Nous ordonnerons nos résultats en fonction de sa composition.
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a) Prestation fémorale : fémur + tibia + tarse (13 cas)

- tibia trochantérien 1limité A la face ventrale.

le fémur fémoral consiste toujours en un apex présentant
généralement les guatre faces, bien soudé par sa face dorsale au fémur trochan-
térien. Du cbté ventral le fémur trochantérien est complet et une plage arti-
culaire sépare les deux faces ventrales successives des deux fémurs. Dans cette
plage articulaire se trouve la prestation tibiale. Celle-ci fait saillie et
présente deux versants, 1'un vers la face ventrale du fémur trochantérien,
1l'autre vers la face ventrale du fémur fémoral. Vers le fémur trochantérien
les soies ont une orientation proximo-distale normale alors que cette orienta-
tion est inversée pour les soies situées vers le fémur fémoral. Il semblerait
que ce fragment tibial résulte d'une collaboration des deux prestations issues

respectivement du trochanter et du fémur (fig. 5, g).

- tibia trochantérien a 2 ou 3 faces,

Ia face ventrale est alors la plus développée et les
faces contiguéis, antérieure et postérieure, ont une longueur variable. La hau-
teur de ce fragment tibial est trés faible et il se soude au fémur fémoral de
nature distale. Celui-ci d'autre part se soude généralement au moins par sa

face dorsale au fémur trochantérien.

- tibia trochantérien uniquement preximal : 4 faces
(P1. VII, fig. a, b, c).

Ia longueur de ce tibia varie selon les cas et pour un
cas donné selon les faces. En nature, il est toujours preximal. Le fémur fémo-
ral qui s'y soude est de nature distale. Dans 4 cas, le résultats de cette
soudure est un segment chimére long comme un fémur ocu un tibia normaux, mais
dont la base est tibiale et l'apex fémoral. Que la hauteur soit ou non la méme

sur toutes les faces, la morphologie de ce segment est harmonieuse.

b) Prestation fémorale : tibia + tarse

Parmi les tibias trochantériens. on peut alors distinguer
deux cas
- ce tibia trochantérien, sans face de qualité dorsale,

fait une énorme saillie du c6té ventral (Pl. VIII, fig. d ; fig. 5, i). Sa face



- 42 -

.

ventrale, de longueur presque normale, est courbée de fagon & ce Que son apex
vienne se souder & la base ventrale du tibia fémoral. Ce dernier est générale-

ment normal et s'articule avec le fémur trochantérien.

- dans le second cas, il s'agit d'une base tibiale ayant
quatre faces, souvent plus développée du c6té ventral ; elle se soude & un apex

tibial d'origine fémorale (P1. VI, fig. d ; Pl., VIII, fig. e).

3 - Prestation trochantérienne : trochanter + fémur + tibia

+ tarse

Jusqu'au tibia inclus, les segments ont un développement normal.
Quant au tarse, nous 1'étudierons en fonction de la prestation fémorale qui

peut €tre de deux types.

a) Prestation fémorale : tibia + tarse

Sur la face ventrale, le tibia trochantérien est complet
et se prolonge. par une prestation tarsale d'un seul article, en forme de cdne,
4 laquelle fait suite un apex de tibia fémoral sulvi d'un tarse tétramére. Sur
la face dorsale, les deux apex tibiaux se soudent. L'article tarsal intercalé
entre les deux tibias nous rappelle le fragment tibial intercalé entre deux
fémurs successifs (fig.ﬁ, k). Sur sen versant proximal les soies sont bien
orientées alors qu'elles ont une orientation inversée sur son versant distal

(P1. VIII, fig. f, g).

b) Prestation fémorale : tarse

Ia prestation trochantérienne comporte une face ventrale

de premier article tarsal. Le reste du tarse paraft &tre d'origine fémorale

C - ORIENTATICON DCRSO-VENTRALE DES PRESTATIONS TROCHANTERIENNES ET
FEMORALES

Dans tous les cas (38), la prestation trochantérienne a une orienta-

tion normale. En ce quil concerne la prestation fémorale, dans 28 de ces 38 cas,

l'orientation est aussi normale et il y a continuité parfaite entre les deux
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prestations. Par contre, dans 10 cas, son orientation est déviée de fagon varia-
ble : environ 45° dans 2 cas, 90° dans 4 cas, 18C° dans les 4 derniers cas.
Ces déviations sont particuliérement fréquentes quand la prestation fémorale

se limite 4 un apex tibial suivi d'un tarse (4 cas sur 6).

D - DISCUSSION

Outre le fait que le trochanter puisse réagir a la régénération
fémorale par un processus morphogénétique du type régénération, ces résultats
nous frappent par leur aspect paradoxal.

D'une part, les deux éléments superposés, trochanter et fragment
fémoral basal, manifestent apparemment, dans certains cas, une indépendance par-
tielle 1'un vis & vis de 1l'autre dans leur prestation. Ainsi, le trochanter
et le fémur peuvent simultanément donner naissance & un fémur complet ou pres-
que. De méme, tandis que le trochanter édifié un fémur et du tibia, il se forme
du fémur accompagné de tibia et de tarse & partir du fémur. Par conséquent,
1'existence de segments supplémentaires nous prouve qu'aucune régulation
d'ensenble, étroite, n'intervient pour que se constitue un appendice de struc-
ture normale.

D'autre part, en aucun cas, trochanter et fémur ne fournissent tout
ce que chacun d'eux pourrait former séparément. Lors de 1'édification de leur
prestation, ils ne s'ignorent pas complétement. En effet, pour 1'ensemble des
cas, plus la prestation trochantérienne est importante et plus la prestatien
fémorale est réduite (tableau XII). Si le trochanter fournit du trochanter et
du fémur, le fémur édifie du fémur, du tibla et du tarse. Par contre, si le
trochanter forme du trochanter, du fémur, du tibia et du tarse, le fémur
n'élabore que du tibia e£ du tarse ou simplement du tarse. De plus, ce qul est
valable pour la nature des segments se vérifie également au niveau des deux
segments de chaque prestation qui s'affrontent : dans certains cas, & une
partie proximale de fémur trochantérien se trouve associée un apex distal de
fémur fémoral et les deux parties de fémur constituent un article quasiment
normal. Qui plus est, des régulations analogues interviennent entre d'une part
une base tibiale d'origine trochantérienne et un apex de fémur d'origine

fémorale. Ces faits nous indiquent que les prestations trochantériennes et
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fémorales sont, d'une certaine fagon, capables de se limiter réciproquement.

Nous constatons done, dans certains cas, une absence de régulation de
la morphologie d'ensemble du régénérat alors que dans d'autres cas intervient
une régulation plus ou moins approximative. Cette dernidre parait relever es-
sentiellement d'une inhibition exercée par un certain type de différenciation
(par exemple proximal) sur 1'apparition d'une différenciation identique. La
conséquence est qu'une différenciation proximale excluant une autre différen-
clation proximale se trouve alors associde & une différenciation distale. Le
phénoméne d'inhibition serait comparable & ceux mis en évidence lors de la ré-
génération chez les Hydraires (ROSE, 1955 ; TARDENT, 1955), les Planaires
(WOLFF, LENDER, ZILLER-SENGEL, 1964), les Annélides Polychdtes (SMITH, 1963 ;
MARCEL, 1967). Il est finalement surprenant de constater que deux segments de
méme nature (par ex. fémur), puissent apparaltre dans un régéndrat alors que
dans ce segment une partie est capable d'inhiber 1'apparition d'une partie de
méme différenciation.

De plus, le tvpe de régulation par inhibition intereiendrait méme
entre segments différents comme le fémur et le tibia puisque nous avons obtenu
des segments chiméres harmonieux, constitués-d'une base de tibia (d'origine
trochantérienne) et d'un apex de fémur (d'origine fémorale). Ceci suggere que,
malgré leur dissemblance morphologique, fémur et tibia puissent avoir des traits
communs sur le plan de la différenciation proximo-distale et plus particulidre-
ment un gradiant de différenciation proximo-distale semblable sinon identique,
Cette idée rejoint celle que BOHN (1966) a émise & propos du fémur et du tibia
différenciés de la blatte Leucophaea maderae FABR.

Pour l'ensemble des cas, on assiste, du c¢6té dorsal plus régulidére-
ment que du ¢Oté ventral, & une régulation, au moins dans le fémur. Ce fait
concorde avec nos résultats précédents, obtenue & partir de trochanters de
pattes entiéres, qui montrent une prépondérance de réactivité trochantérienne
du cOté ventral, De ce c8té, 1'édification d'une néoformation pourrait avoir
lieu treés rapidement alors que le c6té dorsal se laisserait entratner dans un
processus morphogénétique plutdt qu'il ne le dirigerait. Ce dernier point
pourrait d'ailleurs &tre en rapport avec la présence, du cbté dorsal, du dispo~

sitif musculaire d'autotomie.
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Ces différents résultats présentent finalement une variabilité impor-

tante. Celle-ci dépendrait-elle de la hauteur fémorale conservée ?

II - CORREIATICNS ENTRE HAUTEUR FEMORALE ET PRESTATIONS TROCHANTERIENNE ET
FEMORALE

Nous avons fait varier la hauteur des différentes faces du trongon
fémoral de fagon soit identique, soit différentielle. Dans le ler casy nous
avons utilisé des plans de section paralléles au plan d'autotomie et passant
4 des distances déterminées de ce dernier (fig. 6). Dans le 2éme cas, par des
plans obliques, il nous a été possible d'obtenir, pour deux faces oppesées,
des hauteurs différentes variant en fonction de la position et de 1'obliquité
des plans de section (fig. 7). Il est généralement possible de prévenir 1'auto-
tomie du fragment fémoral en sectionnant simplement la musculature coxo-

trochantérienne du c6té dorsal.

A - PIANS DE SECTION PARALLELES AU PIAN D'AUTOTOMIE (tableau XV)

1 - Résultats

Apres la section, 11 se forme dans le fragment fémoral un bou-
chon nécrotique de hauteur variable, ce qui diminue d'autant la hauteur des
tissus fémoraux susceptibles de régénérer. Pour cette raison, la hauteur de
ces derniers a été évaluée par rapport a la hauteur de la face ventrale du
trochanter, une fois le processus nécrotique terminé (c'est-a-dire, en fait,
en fin de 1'intermue ol a lieu 1'opération).

En fonction de la hauteur fémorale conservée, nos résultats se

répartissent en 4 catégories

a) Hauteur fémorale inférieurcou égale 4 la moitié de la

hauteur de la face ventrale du trochanter (37 cas)

Malgré la faible hauteur du fragment fémoral, dans 16
cas, ce dernier régénére fémur, tibia et tarse. De plus, dans 6 de ces cas le
fémur a une longueur presque normale. Cependant, dans 21 cas, la prestation
fémorale est tibio-tarsale (14 cas) ou simplement tarsale (7 cas). Corrélati-

vement, on constate que plus la prestation fémorale est réduite, plus la
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Pigure 6 - Corrélations entre la hauteur du fragment fémoral (Pé) conservé et les prestations
issues de ce fragment et du trochanter, En regard de la hauteur fémorale initiale sont repré-
sentés les résultats les plus caractéristiques. Dans chaque cas, la prestation issue du
fémur est en grisé; la prestation lssue du trochanter de mme que la coxa (¢) sont en blanc.
Une ligne sinueuse marque la limite entre les prestations respectivement {ssues du trochanter
(T) et du fémur (P6). Fn h, le fragment fémoral (Pé) a restitué fémur (f) tibila (t1) et tarse
(ta) et le trochanter ne s'est pas modifié.
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prestation trochantérienne qui comporte au minimum du trochanter et du fémur
est développée. En particulier, elle comporte régulidrement du tibia quand la

~

prestation fémorale est limitée & tibia + tarse (fig. 6, a, b, c).

b) Hauteur fémorale comprise entre la moitié et la tota-

1ité de la hauteur de la face ventrale du trochanter
(19 cas).

Dans 6 de ces cas, le trochanter subit une certaine activation,

s'aceroft en hauteur, peut méme ébaucher une transformation dans le sens
fémoral, mais ne s'engage pas dans un processus morphogénétique important. Dans
les 13 autres cas, il donne du trochanter et du fémur (9 cas) accompagnés de
tibia (4 cas). En aucun cas nous n'avons vu se former de tarse. Dans 17 des

19 cas, la prestation fémorale a du fémur pour segment proximal et dans les
deux autres cas du tibia qui peut-&tre complet (1 cas) ou limité & un fregment

distal (1 cas) (fig. 6, 4, e).

¢) Hauteur fémorale comprise entre 1 fois et 1 fois et demie

la hauteur de la face ventrale du trochanter

(fig. 6, £, g)

Les cas ol le trochanter conserve sa différenciation sont

plus nombreux que précédemment (Y/9). Néanmoins, il lui arrive de fournir du
fémur (5 cas) mais pas de tibia. En contrep~rils, 1le fragment de fémur régé-
nére constamment fémur, tibia et sarse.

D'autre part, la hauteur de fémur trochantérien est généralement

faible, en particulier du coté dorsal.

d) Hauteur fémorale comprise entre 1 fois et demi et 3
fois la hauteur de la face ventrale du trochanter
(fig. 6, h)

Dans 6 cas sur 7 le trochanter demeure inchangé alors que

le fémur régénére fémur, tibia et tarse. Dans le dernier cas, le trochanter
fournit fémur et tibia tandis que la prestation fémorale ne ccmprend que tibia

et tarse.




Figure 7 - Plans de section obliques dans le fémur lalssant
persister des hauteurs fémorales différentes sur certaines
faces opposées,

a et b : 2 cas orlentés de la méme fagon vus de la face
postérieure. En a, 11 persiste une hauteur fémorale
importante sur la face ventrale (V) alors que sur la face
dorsale la hauteur fémorale est trés faible., b - cas
inverse du précédent - ¢ et 4 : 2 cas orientés de la
méme fagon vus de la face ventrale. En c, la hauteur
fémorale est importante sur la face antérieure A, et
faible sur la face postérieure; d : cas inverse du
précédent.
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2 - Discussion

Considérons en premier lieu la prestation fémorale. Pour des
hauteurs de fragment fémoral faibles, il se forme plus souvent du tibia et du
tarse que du fémur, du tibia et du tarse. Par contre, pour des hauteurs supé-
rieures & un demi-trochanter, la présence de fémur dans la prestation fémorale
est quasi-constante. Notons cependant que pour une hauteur faible, il peut
néanmoins se former un fémur (fig., 6, c). En ce gqui concerne la prestation tro-
chantérienne, 3 1'inverse de la prestation fémorale, la structure est en moyenne
d'autant plus compléte que le fragment fémoral est court. La gamme des résultats
s'étend en effet des cas ol le trochanter est peu ou non transformé (lorsque
le fragment fémoral est long) (fig. 6, h) aux cas ol la prestation trochanté-
rienne comporte fémur, tibia et tarse (lorsque le fragment fémoral est court)
(fig. 6, a). Par conséquent, au fur et & mesure de 1'accroissement de hauteur
du fragment fémoral on constate une extension en direction proximale de la
prestation fémorale et, corrélativement, une limitation en direction distale
de la prestation trochantérienne.

Par ailleurs, nous avons établi que les différentes faces d'un méme
trochanter manifestent une certaine autonomie les unes par rapport aux autres
lors d'un processus de transformation. Cette autonomie pourrait-elle se mani-
fester en cas de régénération & partir de la base fémorale ? Afin d'en juger,
nous avons réalisé des expériences ou la heuteur du fragment fémoral varie
suivant les faces en pensant que ces irrégularités de hauteur seraient suscep-
tibles de retentir au niveau des deux prestations, trochantérienne d'une part,

fémorale d'autre part.

B - PLANS DE SECTION OBLIQUES PAR RAPPORT AU PLAN D'AUTQTOMIE

Dans chacun des plans, dorso-ventral et antéro-postérieur, les sec-
tions ont été réalisées de fagon & laisser persister pour une face une hauteur
\,

& peu prés équivalente & celle du trochanter alors que du cBté opposé la hau-

teur fémorale est presque nulle (fig. 7).
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1 - Résultats

On obtient difficilement un bouchon nécrotique d'épaisseur
réguliére qui maintiemme les hauteurs fémorales initlales sur chaque face.
Trés souvent, & cause d'une mauvaise irrigation, la nécrose se développe plus
du cbté ol le secteur fémoral est le plus long ce qui a pour effet d'annuler
les différences de hauteur entre les faces. Ce fait a cependant pu &tre évité
dans un certain nonmbre de cas en placgant les individus opérés dans des condi-
tions hygrométriques voisines de la saturation.

Ies résultats seront examinés en fonction du plan ol se situe 1'iné-

galité de hauteur entre faces fémorales opposées.

a) Plan dorso-ventral

- hauteur de la face fémorale ventrale = celle d'une

face trochantérienne ventrale (11 cas)

Dans la plupart des cas, la face ventrale de la
prestation fémorale est plus développée que la face dorsale. En particulier,
dans 4 cas, il n'y a de fémur fémoral que du cdté ventral (Pl. VIII, fig. c) ;
du cbté dorsal, le fémur trochantérien, complet, s'articule avec le tibia
fémoral. Néanmoins, dans 1 cas ol la prestation fémorale comporte un fémur
complet, le trochanter s'est développé en une prestation fémorale surtout du
cbté ventral.

- face fémorale dorsale égale ou supérieure & la hau-
teur de la face trochantérienne ventrale

Dans les 19 cas, la prestation fémorale est toujours
plus développée du cBté dorsal que du cbté ventral. Elle comporte généralement
les mémes segments sur ces deux cbtés, mals, lorsqu’un segment (tibia ou fémur)
n'existe que sur une face, il s'agit de la face dorsale. En contrepartié, la
face ventrale de la prestation trochantériemne est toujours trés développée et
deux types de cas sont particuliérement intéressants :

- au fémur trochantérien, complet, fait suite un segment chimere :

la partie proximale de sa face ventrale est de nature tibiale et d'origine
trochantérienne alors que le reste du segment est du fémur fémoral (2 cas)
(P1. VIII, fig. b).
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- dans 4 autes cas, la prestation trochantérierme réussit & dégager
un apex tibial (1 cas) ou tarsal (3 cas) du c8té ventral. Ces apex ont pour
caractére essentiel d'8tre gréles et de se terminer en s'effilant solt sans
porter de tarse (cas du tibia) (Pl. VIII, fig. b), soit s'il s'agit de tarse,
en n'ayant pas d'onychium. En particulier, dans un de ces derniers cas, la
prestation tarsale consiste en un article atypique dont les soies sont bien
orientées par rapport A son extrémité ; néanmoins, sur la face située en conti-
nulté avec la face ventrale du tarse normal, leur polarité proximo-distale est
contraire A celle des soles de cette derniére (Pl. VIII, fig. f, g ; fig. 6, k).

Pour 1'ensemble des résultats obtenus dans ce plan dorso-ventral,
dans trois cas seulement 1'orientation dorso-ventrale de la prestation fémorale

se trouve déviée par rapport i la normale.

b) Plan antéro-postérieur

- face antérieure haute : 15 cas

- face postérieurchaute : 12 cas

Un examen trés attentif révéle généralement que la face
la plus longue de la prestation fémorale correspond i la face du fémur initia-
lement la plus haute, mais les résultats sont moins tranchés que dans le plan
dorso-ventral. D'autre part, dans 4 cas, la prestation trochantérienne a un apex
gréle individualisé et, dans 1 cas, l'orientation dorso-ventrale de la presta-

tion fémorale est déviée par rapport & la normale.

2 ~ Discussion

L'asymétrie initiale de la masse fémorale recouvrant le tro-
chanter est considérable. Cependant dans certains cas ol la masse fémorale
apparaft indifférencide & 1l'exuviation post-opératoire, nous avons pu constater
qu'elle consiste en un blastéme conique de hauteur et de forme régulidres et que
par conséquent 1'asymétrie paraft avoir été compensée. Néanmoins, dans la
majeure partie des cas, & un secteur fémoral initial long correspond une pres-
tation fémorale plus importante qu'a un secteur initialement court, mais 1l est
rare que ces différences initiales considérables se traduisent par des diffé-
rences dans la nature des segments formés. On constate en fait simplement des

faibles différences de longueur entre faces d'un méme segment d'origine
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Figure 8 - a : Remplacement d'un secteur fémoral ventral immédiatement distal par rapport au niveau
d'autototomie (n.a) par un fragment tibial (1) ou fémoral distal (2) 1ssus de la face ventrale-

b : Résultat fréquent : transformation de la zone distale du trochanter en fémur (fé) + tibia
ft1),
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fémorale. Il est en particulier surprenant d'obtenir une face d'origine fémo-
rale pouvant comporter fémur, tibia et tarse & partir d'une hauteur de fémur
presque nulle.

Quant & la prestation trochantérienne, elle est constamment marquée
par un développement prépondérant de sa .-face ventrale sauf lorsqu'initialement
la hauteur de fémur est importante de ce c8té. Nous retrouvons 1la la réactivité
particuliére de cette face trochantérienne ventrale.

Enfin, en ce qui concerne les perturbations de 1l'orientation de la
prestation fémorale, parfois considérables, il s'avdére qu'elles ne sont vrai-
semblablement pas liées & des inégalités de développement des deux prestations
sulvant les différentes faces : elles ne se manifestent en effet pas plus sou-
vent quand le plan de section du fémur est oblique que quand il est paralléle
au plan d'autotomie.

Finalement, dans tous les cas rapportés jusqu'a présent dans ce
chapitre, le trochanter conserve sa continuité normale avec le fémur et nous
avons vu que leurs prestations se limitent partiellement et de fagon récipro-
que dans leur développement. Il nous a donc semblé intéressant de substituer
&4 un segment ou a4 une face fémorale, un segment ou une face provenant d'un
niveau plus distal de la patte afin d'essayer de mieux dégager comment s'éta-
blissent les corrélations entre la prestation trochantérienne et les tissus

situés distalement par rapport a elle.

ITT - EVOIUTION TROCHANTERIENNE APRES SUBSTITUTION A IA BASE FEMORAIE DE
TISSUS PILUS DISTAUX

~

Trois types d'expériences ont été réalisés de fagon & substituer a
la succession normale trochanter-fémur proximal une succession caractérisée

par une disconinuité,.

A - SERIES EXPERIMENTALES

1 - Greffes de secteurs (fig. 8)

Sur la face ventrale, un secteur fémoral adjacent au liseré
d'autotomie a été remplacé par un secteur de méme qualité (ventrale), soit

fémoral distal, soit tibial.
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Pigure 9 - 'me partie de patte prélevée (a) 2 un niveau tibia distal ou tibla proximal

est greffée sur du trochanter ( respectivement b et c).
d-e: 2 types de résultats: la prestation 1ssue du trochanter est en grisé,
d : rupture au niveau du raccord entre cette prestation et le greffon - e : persistance

du greffon; la prestation trochantérienne comporte trochanter, fémur et une grande

partie de tibia,
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2 - GQreffes de fragments de segments différenciés (fig. 9)

Une patte réceptrice est sectionnée dans la base du fémur. lLa
partie distale d'une patte donneuse sectiomnée dans le tibia & un niveau pro-
ximal ou distal est implantée dans la patte réceptrice de fagon A amener son
front de section au niveau du plan d'autotomie et & provoquer une soudure

entre le trochanter et le greffon.

3 - Greffes de fragments de segments en régénération (fig. 10)

Aprés autotomie, le diaphragme trochantérien obturant la plaie
est éliminé. Un fragment de segment est alors greffé sur le trochanter en le
coiffant de fagon 3 s'y souder sur tout son pourtour. Ce greffon provient de
1l'apex d'un segment sectionné au cours de 1'intermue précédente et consiste
en une frange basale d'aspect dépigmenté mais partiellement différencié que
surmonte un cbne indifférencié. Par commodité, nous désignerons ces greffons
par le terme de "blastémes" de régénération. Ces "blastémes" proviennent de

4 niveaux : fémur proximal, fémur distal, tibla proximal, tibia distal.

B - RESULTATS

1 - Greffes de secteurs

11 greffes de secteur fémoral distal, et 3 greffes de secteur
tibial médian ont bien persisté. Dans les deux cas on observe deux types de

résultats.

a) Persistance de 1'état normal du trochanter (4 cas sur

11 ;3 1 cas sur 3)

Ie liseré d'autotomie est visible. Une plage hypodermique
en continuité avec les faces antérieure et postérieure du fémur récepteur
s'interpose entre le liseré d'autotomie et le greffon qu'elle refoule
distalement.

b) Transformation trochantérienne (7 cas sur 11 ;

2 cas sur 3)

Ia gamme des résultats s étend de transformations limitées

4 une minuscule: vermme jusqu'é une néoformation comportant fémur, tibia et tarse.




Figure 10 - La section d'une patte & différents niveaux (a) donne
des blastdmes de régénération (b) greffés sur du trochanter (c).
d - e : 2 types de résultats, La prestation issue du greffon

. . est en grisé,
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2 ~ Greffes de fragments de segments différenciés (fig. 9)

Quand la masse greffée est importante (greffon comportant tout
un tibia et un tarse) elle se néercse fréquemment. D'autre part, le raccord
obtenu est généralement fraglle et dés la premiére exuvation une rupture s'ef-
fectue souvent & son niveau ou un peu proximalement. Le pourcentage de réussite
de 1l'opération est donc faible. Les résultats obtenus (tableau XVI) rendent
compte des observations réalisées aprés 1la 2&me mue post-opératoire.

A part un cas ol la prestation trochantérienne ne s'est pas encore
différencide, la composition des prestations ne différe gudre entre les deux
séries. Notons cependant que pour 6 cas ou le greffon comporte du tibia distal,

la prestation du trochanter ne comporte pas, dans 4 cas, d'élément tarsal.

3 - Qreffes de "blastémes’ de régénération (fig. 10)

Ia prestation trochantérienne comporte presque toujours fémur
tibia et tarse. Ce dernier n'est jamais complet distalement mais est générale-
ment bien développé sur la face ventrale. Elle ne s'avére pas fondamentalement
différente suivant 1'origine des greffons. Il est vrai que ceux-ci sont éliminés
dans prés de la moitié des cas et que la nature de leur prestation n'a pu &tre
déterminée en particulier lorsqu'ils proviemnent du fémur. Dans la moitié des
cas identifiables (9/18), le greffon d'crigine tibiale ne donne que du tarse,
prestation la plus distale possible (Pl. IX, fig. b). D'autre part, méme s'il
provient de la partie proximale du tibia, il ne réussit a former que du tibia
distal (P1. IX, fig. a). Dans ce greffon, la différenciation met donc régulié-
rement en place des structures distales (tarse) et parfois des structures un

peu plus proximales (tibia distal).

C - DISCUSSION

Quel:rsesoit le type de greffon associé au trochanter, la prestation
trochantérienne s'avére généralement trés différenciée, en moyerme plus qu'en
cas de régénération & partir de la base fériorale. Il semble cependant que des
segments différenciés soient plus capables de limiter la prestation trochan-

térienne que des segments en cours de régénération.
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D'autre part, d'aprés la nature des segments régénérés, il semble
que dans les "blastémes" en cours de différenciation, celle-ci procéde dans le
sens disto-proximal. Elle mettrait d'abord en place du tarse qui apparaft

constamment, puils éventuellement du tibia.

IV - DISCUSSION GENERAIE

Une régénération survenant dans la base fémorale peut provoquer une
morphogenése trochantérienne. Cette derniére se déroule de fagon partiellement
indépendante par rapport & la morphogenése fémorale. Par conséquent dans toute
la masse (fémorale et trochantérienne) aucune régulation d'ensemble ne s'ins-
taure. Néanmoins, le développement d'une prestation (par exemple, issue du
trochanter) limite celui de 1'autre prestation et réciproquement. Ainsi, le
trongon fémoral donne une gamme de résultats montrant que plus un segment est
situé distalement et plus il a de chances d'apparaftre. Tout se passe comme si
la différenciation s'y effectue dans le sens disto-proximal. Disposant d'une
certaine - masse tissulaire, elle mettrait d'abcrd en place du tarse, puis du
tibia, puis éventuellement du fémur. Par contre, la prestation trochantérienne
dorne des résultats inverses : plus un segment est situé distalement et moins
11 a de chances de se former. Le sens de différenciation paraft ici &tre proxi-
mo-distal : 11 se formerait du fémur, puls du tibia, puils éventuellement du
tarse. Les deux processus morphogénétiques iraient donc & la rencontre 1'un
de 1'autre.

Leur affrontement se traduit par 1'apparition de segments dont 1'ori-
gine est double et la morphologie plus ou moins harmonieuse. Des mécanismes
inhibiteurs interviendraient de fagon & ce qu'une partie distale ou proximale
d'un quelconque segment soit ceapable d'empfcher la différenciation d'une partie
ayant la méme qualité, distale ou proximale d'un quelconque autre segment.
Ainsi, du fémur distal empécherait 1l'apparition de tibia distal ou de fémur
distal . Ce n'est pas au niveau de la nature du Segment
(tibia ou fémur) que joue 1'inhibition, mails au niveau de la qualité, distale
ou proximale d'un segment. Ia formation de segments chiméres, tibiaux par
vexemple dans leur partie proximale et fémoraux dans leur partie distale souli-

gne ce mode d'action des inhibitions et met en évidence une identité des




qualités proximale et distale dans les deux segments fémur et tibia.
Sous quelle impulsion le trochanter entre-t-il en morphogenése %
Deux causes peuvent &tre envisagées :

1) une activation émanerait de la blessure fémorale. Ainsi que
nous 1l'avons montré (p. 35 ) les blessures faites au fémur ne retentissent
pas Jusqu'au trochanter et cette interprétation ne nous semble donc pas
valable,

2) Entrant en régénération, le fragment fémoral se dédifféren-
cierait au moins partiellement. Privé de la différenciation qui luil fait nor-
malement suite, le trochanter entrerait en morphogenése afin de compenser
cette absence. Cette phase de dédifférenciation fémorale serait suivie d'une
phase ol concommitamment s'effectueraient les deux processus morphogénétiques
4 sens de différenciation opposés. RDe la vitesse de différenciation de chacun
des processus dépendrait finalement le degré de régulation pour 1'ensemble de
la prestation. Cette seconde conception nous semble plus plausible que la
premiére mals nécessitera des expériences et des observations complémentaires

pour &tre confirmée.

CONCIUSION DE IA PREMIERE PARTTE

Aprés autotomie, un moignon coxo-trochantérien transplanté dans une
quelconque région de 1'individu est capable d'édifier un régénérat. La morpho-
logie et 1'orientation de ce dernier sont toujours conformes respectivement a
1l'origine et 3 1l'orientation du moignon. De plus, le régénérat présente essen-
tiellement les caractéristiques que peut extérioriser le trochanter dont il
semble bien provenir uniquement.

D'autre part, nous avons établi que le trochanter d'une patte entiére
peut entrer en morphogenése méme s'il conserve des rapports de continuité
normaux avec les tissus solt plus proximaux, soit plus distaux. Cette morpho-
genése prend dans de nombreux cas 1'aspect d'un processus de régénération et
peut cependant n'affecter qu'une région limitée du trochanter, par exemple
une face. Il semble que cette morphogengse soit provoquée par les blessures

nécrosantes dont l'effet se ferait sentir suivant la direction proximo-distale
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4 partir de la zone trochantérienne 1lésée. Il émanerait de ces lésions une
activation & laquelle le trochanter serait particuliérement sensible, en parti-
culler sur sa face ventrale.

Ces résultats se corrobormntj, on peut émettre 1'hypothése que la
naissance d'un régénérat aprés autotomie résulterait d'une réaction trochanté-
rienne consécutive 3 l'activation de ses cellules contigu¥s au plan d'autotomie.
Ia formation du régénérat serait assurée par la reconstitution i partir de
chague face trochantériemne des segments de la face manquant distalement. Cepen-
dant, la formation de 1'onychium nécessiterait sans doute la collaboration ou
simplement la jonction des différentes faces.

En outre, la réactivité si particuliére du trochanter peut étre
sollicitée lorsqu'un processus morphogénétique se développe dans la base fémo-
rale. Il peut en résulter une morphogenése trochantérienne se déroulant de
fagon partiellement indépendante par rapport au processus fémoral. Dans ces
morphogenéses, la différenciation paraft s'effectuer suivant deux sens opposés,
c'est & dire proximoe~distalement dans le trochanter et disto-proximalement
dans le fémur. Chacune d'elles peut limiter en partie 1l'autre : il y a vraisem-
bleblement inhibition réciproque de certaines différenciations. Parfois la
formation résultant de la collaboration des deux proceésus est assez proche
de la normale. lLes inhibitions ne se situeraient cependant pas au niveau des
segments mais des qualités proximales ou distéles de ceux~-ci : si la prestation
fémorale comporte une partie fémorale distale, elle pourra &tre prolongée par
une partie proximale soit fémorale, soit tibiales issue du trochanter,

D'aprés les sens de différenciation, 1l nous semble que la morphoge-.
nése trochantérienne puisse &tre provoquée par une certalne dédifférenciation
fémorale. Le trochanter y réagirait en quelque sorte de fagon & compenser

1'absence des tissus qui lui font normalement suite dans la patte différencide.




DEUXTEME PARTIE

DIFFERENCTATION PROXIMO ~ DISTALE DES SEGMENTS D'UNE PATTE
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Les résultats de la premidre partie nous ont permis de mettre
en évidence 1l'existence de corrélations agissant dans le sens proximo-distal
lors de la différenciation des segments d'un régénérat. Ces corrélations
comportent, en particulier,des phénoménes d'inhibition : certaines
différenciations seraient susceptibles d'empécher 1'apparition de différen-
ciations semblables. Ce type d'inhibition s'exercerait pour les qualités
distale ou proximale des segments mais non pour des segments entiers.
La régulation de %orphogenése qui en résulte se limite au cadre d'un
segment, Ces constatations ne nous permettent pas de progresser dans la
compréhension de 1'établissement de la structure d'ensemble du régénérat.
Cette structure doit cependant relever de processus trés stables car la
succession des segments de la patte se reproduit constamment suivant le
méme plan dans les morphogendses embryonnaire et régénératrice.

En premier lieu, nous nous préoccupérons de savoir si les
causes qui déterminent la succession des segments pendant 1'organogenése
sont capables de se manifester dans les articles différenciés. En 2&me
lieu, nous essaierons de voir quels contrfles peuvent intervenir lors

de la différenciation d'un blastéme de régénération en position hétérotope.

CHAPITRE IV
GRADTENT SEGMENTATRE PROXIMO-DISTAL ET MORPHOGENESE PROVOQUEE PAR L'ASSO-
CIATION DE NIVEAUX DIFFERENCIES.

I - POSITICN DU PROBLEME

Le probléme envisagé peut se résumer en deux gquestions.

Si on élimine une certaine longueur de patte, que résultera-t-il
de 1l'association des deux fragments proximal et distal, situés de part
et d'autre de la partie manquante ? Y aura-t-il en particulier reconsti-
tution de cette derniére ?

L'étude de ce probléme a été entreprise par BOHN (1966) sur la
blatte Leucophaea. Ses conclusions essentielles sont les suivantes

- les 3 paires de pattes sont caractérisées par les mémes gradients




proximo-distaux ;

- peux-ci se répétent, identiques, dans les segments successifs,
fémur et tibia;

- l'association de 2 niveaux de gradient différents détermine
un processus de régénération intercalaire entre le greffon et le porte-
greffe., La longueur du régénérat dépend de la différence entre niveaux
associds et permet le rétablissement d'un gradient normal mais non d'une
patte normale. Par contre, 1'association de niveaux identiques, méme
issus de segments différents, ne provoque aucune morphogengse. Or, nous-
méme avons pu constater, par exemple dans les régénérats obtenus &
partir de la base fémorale, qu'une partie proximale de tibia pouvait
effectivement &tre suivie d'une partie distale de fémur. Nos propres
résultats et 1'hypothése de BOHN nous ont donc guidé dans le choix des
associations & réaliser. Ainsi, admettant & priori que les 3 segments :
fémur, tibla, ler article tarsal sont caractérisés par un méme gradient,
nous avons réalisé 2 types d'associations, d'une part celles qui devraient,
d'autre part celles qui ne devraient pas provoguer de morphogenése inter-

calaire,

IT - DETERMINISME DE LA MORPHOGENESE INTERCALAIRE.

A - PROTOCOLE EXPERIMENTAL

Les différentes associations réalisées seront désignées par un

couple de données : d'une part le niveau récepteur caractérisé par le nom
du segment et le niveau dans le segment, et d'autre part le niveau donneur
caractérisé de fagon identique. La désignation des segments ne pose aucun
probléme, & 1'inverse de celle des niveaux. Chez Leucophaesa, BOHN a
subdivisé arbitrairement chaque segment en 100 parties;le niveau O et le
niveau 100 correspondent respectivement aux limites distale et proximale
du segment, Cette fagon de procéder est trés précise mais nécessite des
mesures délicates qui compliquent les opérations. Avant d'y recourir, nous
avons préféré vérifier approximativement ce gue nous considérons &tre

~une hypothése de travail, Dans nos expériences, les niveaux récepteurs

comme dohneurs ont par conséquent le caractére soit proximal soit distal,




Figure 11 - Association d'un niveau fémur(Fé)proximal avec un niveau tibia(Ti) proximal.
¢ : 1 type de résultat : réaction conjointe du porte-greffe et du greffon. La limite
entre eux est marquée par une ligne sinueuse.
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Figure 12 - Schéma de 1'association d'un niveau fémur distal avec un niveau fémur distal,
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c'est-3-dire qu'ils se situent franchement dans la base ou dans 1'apex

du segment; cependant, nous ne pouvons leur faire correspondre qu'une frac-
tion simple de longueur de segment. Pour un niveau proximal récepteur,
suivant les circonstances, la longueur de segment conservée peut varier

du simple au double, c'est & dire entre environ 1/10e et 1/5& de la
longueur de ce segment. En ce qui-concerne les niveaux distaux, donneur
comme récepteur, la méme variabilité peut exister. Cependant,dans le

cas du fémur, les sections se localisent toujours proximalement & la

plage articulaire fémoro-tibiale. Enfin, pour les niveaux donneurs
proximaux, la partie proximale éliminée est toujours trés courte, de
1'ordre du 1/10e de la longueur du segment. Si nous considérons par
exemple 1'association de 2 niveaux, proximal et distal,d'un mé@me segment,
dans le cas ou ces niveaux différent le plus, il reste 1/I0& proximal et
1/I0e distal et il manque donc 4/5 de segment; dans le cas ol la différence
est la plus faible, il reste 1/5% proximal et 1/5¢ distal mais la zone
absente représente quand méme 3/5 ede segment., Dans notre exposé nous
indiquerons les niveaux de fagon qualitative par les termes proximal et
distal, auxquels correspondent implicitement les caractéres quantitatifs
approximatifs exposés ci-dessus.

D'autre part, dans la mesure ol nous avons utilisé des fragments
de patte différenciés, il ne faut pas perdre de vue que distalement au
niveau donneur, les tissus persistent normalement. Par exemple, l'associa-
tion fémur proximal - tibia proximal, se traduit par la persistance pour
le récepteur d'environ 1/5e¢de la partie basale du fémur et pour le

donneur des 9/10e distaux du tibila et du tarse complet.

B - ASSOCTATIONS PRESUMEES NON SUSCEPTIBLES DE PROVOQUER UNE
MORPHOGENESE INTERCALATIRE,

1) Séries opératoires

série a - fémur proximal - tibia proximal ( fig.11)

série b - fémur distal - fémur distal ( fig.12)
+ série ¢ - fémur distal - tibia distal ( fig.13)

série d - fémur distal - ler article tarsal distal (fig,1l4)




Figure 13 - Schéma de 1l'association d'un niveau fémur distal avec un niveau tibia
distal,

Figure 14 - Association d'un niveau fémur distal avec un niveau distal de ler article de tarse
(a et b) - ¢ - d: 2 types de résultats.
¢ : régénération complémentaire issue du porte-greffe - d : régénération intercalaire 2
polarité proximo-distale contraire & la normale (r.1.).
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2) Résultats ( tableau XVIT)
Nous considérerons les résultats successivement, suivant
1l'absence ou non de morphogenése,
a) - morphogense absente ou douteuse
Dans la série b (Pl.IX,fig .c.d) et la majorité des cas de la
série- ¢ (6/I0) (Pi.X, fig.c; PL.XV, fig.b), aucune discontinuité ne
sépare le greffon du porte-greffe.
- Série a - fémur proximal - tibia proximal. (9 cas / 16).
Dans tous les cas (16), & la premiére exuviation, une zone
de raccord de faible hauteur, peu pigmentée, dépourvue de soies, s'inter-
pose entre les parties bien différencides du porte greffe et du greffon.
Dans 9 cas, cette zone se pigmente ultérieurement tandis qu'y
apparaissent des scies & orientation proximo-distale normale. On constate
alors l'eiistence d'une limite de pigmentation nette entre les hypodermes

fémoral et tibial (PL.XT, fig .a.b).

b) - @orp@pgenésg
- Série a —_gémgg-gggximal - tibia proximal,
Dans les 7 autres cas une réaction morphogénétique nette se
manifeste, soit dans le fémur porte-greffe, soit dans le tibia greffé,

soit encore dans les 2 é1éments associés.

- réaction du porte-greffe (fémur).
Dans un cas, & la premidre mue post-opératoire, le fragment
fémoral donne naissance & un régénérat constitué d'un fémur complet et
d'un court fragment tibial auquel fait suite le greffon. Ultérieurement

le greffon est éliminé.

- réaction du greffon (tibia),
Dans un cas, suivant la caréne antéro-ventrale, le greffon
présente au contact du porte-greffe une zone ol quelques soles ont une
orientation proximo-distale inversée. La nature tibiale de cette zone a

été déterminde gréce & sa pigmentation,

- réactions conjointes du porte-greffe-et du greffon.

Le processus se produit dans 5 cas.
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- Dans un cas (PL,XII, fig .c,d), le fragment fémoral perd sa
différenciation et se transforme en un fémur peu pigmenté, & cuticule
souple et brillante comme celle d'un régénérat, Son apex est cependant
incomplet; en particulier,il ne présente pas de plage articulaire sur la
face ventrale.

Simultanément la face ventrale du trochanter s'est modifiée
et présente en position postéro-ventrale une excroissance de nature
fémorale limitée & sa base par un liseré d'autotomie néoformé . D'autre
part, semblant provenir du greffon tibial, un régénérat s'est intercalé
entre le fémur remanié et le tibia et dans leur prolongement. Ce régénérat
intercalaire de nature tibiale, presque aussi long que le fémur,a une
polarité proximo-distale inversée.

- Les 4 autres cas (fig.ll),sont caractérisés par la formation,
dans la zone de contact entre greffon et porte-greffe, d'une excroissance
saillante, Celle-ci se localise sur une face quelconque et résulte
visiblement d'une collaboration du greffon et du porte-greffe. Il y a,
en effet, continuité entre ses carénes et les leurs, Si la partie prolongeant
le porte-greffe a une polarité proximo-distale normale, celle qui provient
du greffon a une polarité inversée , ) Cette excroissance
saillante, assez pointue, n'est pas segmentée sauf dans un cas ou elle
présente un tarse tétramére complet (Pl.X, fig.b); proximalement & ce tarse,
elle posséde un apex de segment chimére, fémoral dans le prolongement du
porte-greffe, tibial dans celui du greffon.

- Série c - fémur distal - tibia distal (10 cas).

Outre les 6 cas oll aucune morphogenése intercalaire n'apparatt,
cette série comporte 4 cas ol la continuité ne s'établit pas d'emblée
entre greffun et parte-greffe,

La réaction se produit dans la zone de contact et
peut se limiter & 1'existence d'un secteur trés court, lccalisé sur une
face, portant quelques soies & orientation proximu-distale inversée
(2 cas) (P1.XVI, fig.e),

Dans le 3e cas, essentiellement suivant 1'aréte postéro-ventrale,
le fémur récepteur tend & reconstituer un apex : il se différencie proxi-

malement au greffon une petite plage articulaire et un nodule vraisembla-




blement tibial. La base du greffon comporte en direction de cette zone
néoformée un secteur portant quelques soies & orientation disto-proximale,
c'est-a-dire inversede lanormale (PL.IX, fig.f).

Enfin, dans le lYéme cas, dés la premiére mue post-opératoire,
on constate qu'au niveau du raccord, le fémur récepteur tend & reconstituer
un apex sur toutes ses faces; la zone de contact entre greffen et porte-
greffe consiste en un anneau étroit d'aspect indifférencié. L'évolution
n'a pu 8tre observée que pendant 1'intermue suivante ou un important
processus morphogénétique a pris naissance dans la zone de raccord.
Malheureusement, & 1'exuviation,la patte s'est autotomisée et sa composi-

tion n'a pu &tre déterminée.

- 8érie d - fémur distal - ler tarsal distal (18 cas).
Cette série montre des prestations intercalaires dont 1'orienta-

tion proximo-distale est soit normale, soit inversée,

- orientation normale (5 cas).
Le fémur reconstitue un apex, soit partiellement (P1l.XII fig.f;
P1.X, fig .f,g) (3 cas), soit sur toutes ses faces (2 cas) (P1.XII, fig.e).
Dans un de ces deux cas la régénération intercalaire fournit de plus un
trés court tibia et une ébauche tarsale se développant du cdté dorsal et
portant le greffon (fig.l4c).Dams 1'autre cas, & 1l'apex fémoral succéde
le grefion dont,de plus, le ler article posséde une partie proximale
peut-&tre issue du processus de régénération intercalaire,
- orientation inversée ( 13 cas) ( fig.1l4 d).
Entre le greffon et le porte-greffe s'intercale généralement
sur toutes les faces une zone relativement longue (P1l.XII, fig.f,g,h) que

nous étudierens en détail plus loian (pJ71).

3) Discussion.

Avant de.discuter ces résultats, nous nous efforcerons de les
classer simplement. Dans 20 des 58 cas de ces 4 géries, il y a simplement
soudure entre lestissus du greffon et du porte-greffe, Remargquons en
particulier que le raccord entre 2 niveaux fémoraux distaux ne détermine

aucune réaction (14 cas). On peut en déduire que les blessures et nécroses
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ne doivent pas €tre responsables des transformations constatées par ailleurs.
Par contre, dans les 38 autres cas, la soudure ne s'effectue pas simplement

et donne lieu & l'apparition de prestations plus ou moins importantes et
complexes que nous classerons en 5 catégories.

- catégorie 1 - régénération intercalaire discréte ou douteuse.

Dans % cas ( série a : 1; série ¢ : 2) la prestation est trés
discrdte et se rapproche de ce que l'on observe aprés simple raccord. La
base du greffon présente une zone, limitée & un petit secteur du pourtour,
ayant quelques soies & polarité inversée. Ailleurs il y a simplement con-
tinuité entre greffon et porte-greffe.

I1 nous paraft hasardeux de décider s'il y a eu dans ces cas
régénération & partir du greffon ou transformation sur place de la polarité

dans une zone,

- catégorie 2 - régénération intercalaire & polarité proximo-
distale normgig; ————————

Le fait se rencontre dans 12 cas ( série a: 9 ; série d : 3),
Dans les 9 cas de la série a, l'origine de 1'anneau initialement dépigmenté,
puis & pigmentation et pilosité de type greffon,est incertaine. Il faut
d'ailleurs reconnaftre que la régénération intercalaire dans ces 9 cas
est douteuse. Par contre, dans les 3 cas de la série d, la reconstitution
d'un apex fémoral bien que partielle nous semble issue du fémur récepteur

(PL.XII, fig .e,f).

distale inversée (série a : 1 cas; série d: 13 cas).

Dans ces cas, il y a indubitablement régénération et nous
essaierons de préciser les caractéristiques de ces régénérats dont
1'origine paraft souvent incertaine.

Ces 3 catégories de résultats ont été rencontrées par BOHN,

mais non les 2 suivantes :

+ régénération & polarité proximo-distale inversée (série a : 4 cas:

série ¢ : 1 cas).
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Le phénoménec associe les 2 types de régénération uniquement
sur un secteur du pourtour (Pl,IX, fig.f). Partout ailleurs, le raccord
s'effectue simplement entre greffon et porte-greffe, Dans 1 cas de la série
a (PL,X, fig.b), ce phénoméne engendre une formation libre comportant

en particulier un tarse segmenté,

- catégorie 5 - régénération accompagnée généralement de
segmentation ( série a : 2 cas; série ¢ : 1 cas; série d : 2 cas).

Le fait se rencontre aux niveaux récepteurs fémur distal
(série c et d) et fémur proximal ( série a) et affecte toutes les faces.
Le fragment récepteur régénére en direction distale une prestation qui
se segmente (fémur distal) ou subit,s'il s'agit de fémur proximal une
morphallaxie retentissant dans 1 cas jusqu'au niveau du trochanter. Le
processus s'accompagne parfois ( série a : 1 cas) d'une régénération inter-
calaire & polarité inversée.

La ldre catégorie groupe les résultats conforme % 1'hypothése
de BOHN. Les catégories 2 et 3 rassemblent des faits compatibles avec elle,
En effet, nous ne pouvons pas garantir que les niveaux associés sont
strictement identiques, ce qui,dans 1'hypothése du gradient, suffirait
& expliquer, par suite des différences, les régénérations intercalaires
enregistrées. En particulier, dans le cas des greffons de ler article
tarsal, malgré nos précautions, il est certain que la différence des
longueurs du fémur et du ler tarsal peut &tre la source d'une mauveaise
appréciation des correspondances de niveaux. Comme d'aprés BOHN la polarité
des régénérats intercalaires correspond au sens de chute du gradient,
il faudrait dans le cas fémur distal - ler tarsal distal, admettre que
le niveau donneur ( ler tarsal distal) est de qualité plus proximale que
le niveau récépteur, ceci dans 13 cas sur 18. Le fait serait quand
méme assez surprenant .

Par ailleurs, les résultats des catégories U4 et 5 se laissent
difficilement interpréter damns 1'hypothése d'un gradient segmentaire.
Dans la catégorie 4, il est surprenant d'observer le processus suivant un
secteur 1imité seulement alors qu'ailleurs le raccord s'effectue

simplement. De plus, il est trés remarquable que la régénération donne
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dans un cas une prestation segmentée. Il est vrai que cette derniére ne se
situe pas dans le prolongement direct greffon-porte-greffe.

Dans la catégorie 5 enfin, la régénération observée dépasse
le cadre des régénérations intercalaires observées par BOHN et nous
proposons de la nommer régénération complémentaire. Sortant du cadre

d:ungradient segmentaire, elle met en effet en place des articulations.
Le cas nous parait alors analogue & celul de la morphogengse trochantérienne
déclenchée par une régénération dans la base fémorale, Ici également, une
régulation sans doute due & la présence du greffon limite le processus
dans lequel la différenciation paraft aussi s'effectuer proximo-distalement,

Deux interprétations peuvent &tre avancées pour expliquer les
résultats de ces 2 catégories 4 et 5.

- La régénération pourrait 8tre déclenchée par une perturbation
de la cicatrisation entre greffon et porte-greffe suivant un secteur ou
tout le pourtour. Le contact entre hypodermes survenant tardivement, le
niveau récepteur serait alors déji entré en régénération comme si le
greffon n'existait pas, De son c¢6té, le niveau proximal du greffon pourrait
ou non en avoir fait autant. Si le greffon régénére en direction proximale,
son régénérat devrait avoir une polarité proximo-distale inversée
(BOHN 1965; IVepartie de ce travail p.132 ). Par conséquent, greffon et
porte-greffe régénérant, il y aurait association d'une régénération
& polarité proximo-distale normale issue du porte-greffe et d'une régéné-
ration & polarité proximo-distale inversée issuekdu greffon. Le fait se
rencontre (catégorie 4) en particulier lorsque la morphogengse se produit
sulvant un secteur de la zone de raccord. Dans cette hypothese, il se
pourrait aussi que le niveau donneur ou se déroule une inversion de
polarité n'ait pas eu le temps de régénérer avant la cicatrisation alors
que le niveau récepteur aurait pu le faire, Nous n'aurions alors qu'un
régénérat & polarité proximo-distale normale issu du porte-greffe
(catégorie 5). Dans 1'hypothése d'une difficulté de cicatrisation, on
peut d'ailleurs expliquer la régénération & polarité inversée conformément
a2 1'hypothése de BOHN, Par régénération, une zone réceptrice se différen-
cierait en prestation caractéristique d'un niveau plus distal. Quand
le greffon s'y associerait, il réagirait & cette différenciation distale

par une régénération dont la polarité serait inversée. Cette interprétation
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F‘ig\(u'e 15 ; Association d'un niveau fémur proximal avec un niveau tibia distal
a et b),
¢ : remaniement du fémur récepteur par morphallaxie - d : le fémur récepteur
régéndre du fémur et une base tibiale,
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est plausible mais il faut souligner que nous n'avons pas d{i y faire
appel pour les associations entre niveaur distaux du fémur. Pourtant,
dans ces cas aussi, peuvent intervenir des difficultés de cicatrisation
comme on peut le constater & la premiére mue post-opératoire,(P1.IX, fig.c).
I1 est donec possible qu'une autre cause agisse.
- Cette 2éme cause pourrait &tre la suivante : la régénération
a partir du niveau récepteur ne serait pas due & un retard de cicatrisation,
mais, comme dans le cas du trochanter surmonté d'un fragment fémoral, 2
1l'absence de la différenciation normale distalement aux tissus récepteurs,
Le récepteur tenterait alors de compenser cette lacune de différenciation,
En résumé, 1'hypothése de 1'existence d'un gradient segmentaire
responsable des morphogendses intercalaires (BOHN) constitue une base
de travail qui permet d'expliquer la plupart des cas, compte tenu d'une
hypothé&se supplémentaire relative & la cicatrisation au niveau du raccord,
Cependant elle ne permet pas d'interpréter certains cas ol se forme un
régénérat segmenté., Examinons maintenant - les cas ol selon cette hypo-

thése, les associations devraient déclencher une morphogendse intercalaire,

C - ASSOCTATIONSPRESUMEES SUSCEPTIBLES DE PROVOQUER UNE
MORPHOGENESE INTERCATAIRE,

1) Séries expérimentales

- série e : fémur proximal - tibia distal (fig.15)
- série £ : fémur distal - tibia proximal (fig.16)

- série g : fémur distal -~ ler article tarsal proximal (fig.17)

2) Résultats (tableau XVII)

Comme pour les types d'associations précédents (a & d) nous
examinerons les résultats successivement suivant qu'ils provoquent ou non
une morphogenése,

a) morphogenése
série e - fémur proximal - tibia distal (15 cas)(fig.15)

Dans 9 cas le fémur du porte-greffe se transforme,ce qui,dms
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Figure 16 - Association d'un niveau fémur distal avec un niveau tibia
proximal (a et b).

¢ : résultat ( 7 cas sur 8)

régénération intercalaire (r.i.) i polarité
proximo-distale contraire & la normale.




6 cas,retentit au niveau du trochanter qui se trouve remanié soit en
fémur, soit en fémur et tibia parfois accompagnés de tarse.

En ce qui concerne le fémur, dans 2 cas ,il se transforme en un
fémir presque complet d'aspect régénéré; dans 2 autres cas,sa transformation
visible en intermue n'a pu 8tre suivie; dans les 5 autres cas,’enfin,il
reconstitue un fémur complet accompagné d'un fragment tibial qui se soude
au tibia greffé,.

- série f - fémur distal - tibia proximal (fig.1l€)

Sur plus de 200 opérés, la greffe n'a pris que dans 8 cas, la
nécrose du greffon a lieu en effet trés fréquemment par suite, soit du
développement de moisissures au niveau de la plaie, soit d'une mauvaise
irrigation du greffon.,

Dans 7 de ces 8 cas,un régénérat intercalaire s'interpose entre
le greffon et le porte-greffe (P1.XII, fige.a, b; Pl.XVI, fig.a), bien que
1l'apex fémoral puisse dans 1 cas se reformer du cbté dorsal. La limite
proximale du greffon est trés nette alors que le régénérat intercalaire
posséde le méme aspect pigmentaire que le fémur porte-greffe.

Dans 1 de ces 7 cas,ce régénérat ne porte pas de soies mals dans
les 6 autres cas,les soies ont une polarité inversée,

Dans le 8e cas, le porte-greffe reconstitue un apex fémoral
sur les faces ventrale et antérieure alors que les faces postérieure et

dorsale du greffon et du porte-greffe, sont simplement en continuité.

- série g - fémur distal - ler article tarsal proximal (fig.l17).

Lé‘aussi, sur plus de 200 cas, 1l seulement ont pu &tre exploités
car les greffons se nécrosent souvent, par manque d'irrigatiun. Pour 2
d'entre eux, 1'apex fémoral se reconstitue sur toutes ses
faces; une membrane articulaire fémoro-tibiale appara?lt ainsi qu'une base
de nature vraisemblablement tibiale ( elle présente les condyles articu-
laires typiques) qui se soude au greffon (fig.17). Dans un %éme cas, la
zone de raccord,au cours de la 2&me intermue post-opératoire, est mani-
festement le sidge d'un processus morphogénétique important donnant sans

doute nalssance & une prestation segmentée. Malheureusement celle-ci n'a




Figure 17 - Association d'un niveau fémur distal avec un niveau proximal de ler article de tarse
(aet b) : c et d : 2 types de résultats.
¢ : régénération complémentaire de la part du porte-greffe - d : régénération intercalaire (r.i.)
4 polarité proximo-distale contraire a la normale.
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pu &tre étudiée car la patte s'est autotomisée lors de 1l'exuviation. Les
8 autres cas présentent un régénérat intercalaire bien différencié

& polarité proximo-distale inversée (Pl.X, fig .d,e).

b) morphogenése absente ou douteuse,
- absence de morphogenése

Le fait ne se rencontre pas,
- morphogenése douteuse,

- série e - fémur proximal - tibia distal (PL.XI, fig.c )

Dans 6 des 15 cas, dans la zone de raccord,un anneau dépigmenté
et sans soiles apparalt & la premildre mue post - opératoire. Ultérieurement
les pigmentations du greffon et du porte-greffe se trouvent en contiguité,
mais un anneau étroit ( de la base du greffon ? ) reste parfois dépourvu
de soles., Aucune morphogenése notable ne s'interpose entre greffon et

porte-greffe,

3 - Discussion.

Une morphogenése nette se produit dans 28 des 34 cas. Par contre,
dans les 6 autres cas, il semble ne se passer rien d'important au niveau
du raccord,

La morphogengse revét 2 aspects rencontrés dans les catégories
3 et 5 de la discussion précédente.

a) morphogendse intercalaire & polarité proximo-distale
inversée - série f : 6 cas / 8 ; série g : 8 cas / 11.

(correspond & la catégorie 3 de la discussion précédente p.6% )

b) morphogendse de type complémentaire avec segmentation
du régénérat ( correspond & la catégorie 5 de la discussion préeédente).
- série e : 9 cas/ 15 relevant d'une morphallaxie affectant tout
le fragment fémoral récepteur et parfois le trochanter.
- série £ : 1 cas / 8. La segmentation est ébauchée simplement

sur 2 faces fémorales.
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- série g : 3 cas/ 11 : la segmentation est nette.

Les cas de morphogenése intercalaire & polarité proximo-distale
inversée sont conformes & ce que prévoit 1'hypothdse de BOHN,Ils se
produisent dans 1l cas sur 19 possibles. Dans les 5 autres cas, 1 ne
montre pas de différenciation proximo-distale nette alors que les 4
autres sont caractérisés par une morphogenése complémentaire inattendue.

Dans les 15 cas de la série e, selon 1'hypothese de BOHN, une
morphogenése intercalaire & polarité proximo-distale normale aurait
dl se produire. Bn fait dans 6 cas, cette morphogendse n'a vraisemblablement
pas lieu alors que,ans les 9 autres cas, elle est de type complémentaire
et met en place une prestation segmentée, Néanmoins, la polarité
proximo-distale dans ces derniers cas est normale.

Par conséquent un certain nombre de cas (14/34) s'avérent confor-
mes & 1'hypothése de BOHN, mais celle-ci ne permet pas d'expliquer les
20 autres.

Cutre le déterminisme de la naissance d'une morphogenése
intercalaire, cette hypothése permet également de prévoir 1'importance
du régénérat intercalaire., D'autre part, certains des résultats obtenus
sur Leucophaea montreralent que le régénérat intercalaire serait parfois
d'une qualité plus proximale & la fois que le niveau récepteur et que
le niveau donneur., Enfin, 1l'origine des régénérats intercalaires est
problématigue. Pour discuter complétement de cette hypothése, il
importe donc d'étudier plus précisément les régénérats intercalaires que

nous avons obtenus.,

IIT - ETUDE DES REGENERATS INTERCALATRES.
Aprés avoir associé 2 niveaux différents, il faut, ultérieurement,

pouvoir distinguer ce qui peut &tre dl & la croissance normale des tissus
de ce qui peut relever d'un processus de régénération intercalaire. On
peut en premier lieu confronter les longueurs respectives du greffon

et des tissus récepteurs au moment de la greffe et aprés plusieurs mues,
Tenant compte des croissances normales de chacun d'eux on peut en déduire

1 2 . . . -
1 existence ou non d'un processus de régénération intercalaire. Ce procédéd
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est laborieux et il vaut mieux & notre avis disposer de critéres précis

le niveau donneur et ) .
le niveau récepteur. Ceci n est malheureusement

caractérisant & la folsY
pas toujours possible; néanmoins ces critéres exlstent dans les cas suivants :
- niveau récepteur : cas du fémur distal : aprés section du fémur,
1l'interruption brutale des carénes postéro et antéro-ventrales persiste
nettement, Leur front de section peut donc servir de référence (P1.,IX,
fig.c; PL.X, fig .c,e; P1,XTI,fig .b,c,d; P1,XVI,fig.a).
- niveau donneur : cas du ler tarsal méso ou métathoracique dans
sa partie proximale, A la base de cet article se situent des épines dont
la répartition est typique (P1.XV, fig.c).
Dans la mesure ol un fragment s'interpose entre des points de
repéres définis au donneur et du récepteur situds & proximité immédiate
de la zone de contact primitive, la régénération intercalaire est certaine.
Quand elle a lieu, le régénérat est caractérisable par sa morphologie, sa
pigmentation et sa pilosité qui permet de déterminer sa polarité. Ces
différents éléments permettent de d4terminer sa longueur et éventuellement

sa nature.

A - LONGUEUZR:

Dans 1'hypothése de BOHN, la polarité peut &tre normale ou
inversée, La polarité normale est marquée par 1l'existence de soies et de
denticules cuticulaires dont 1'apez libre est toujours dirigé distalement;
par contre, en cas de polarité inversde, cet anex libre est dirig? proxi-
malement.

1) polarité normale.

Si nous avons rencontré des régénérats de type- comml<mentaire,
c'est-a-dire possédant au moins une articulation & polarité normale,
1l'existence de régénérats intercalaires & polarité nornale est problémati-
que. Nous avons en fait dans certains cas (fémur proximal - tibia proximals
fémur proximal - tibia distal), constaté 1'existence transitoire d'uva
anneau de raccord peu pigmenté entre greffon et porte-greffe. Il ne
représente pas forcément un régénérat intercalaire., Tl peut simplement
s'8tre produit une perte de différenciation limitée dans les tissus, soit

récepteurs, soit donneurs, par suite de l'association avec un contexte
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inhabituel. D'autre part, la hauteur de cet anneau est toujours trés
faible quelle que soit la différence de niveéﬁléiiii fragments associés,
Si régénérat intercalaire il y a, il ne rétablit pas dans le cas fémur
proximal-tibia distal une longueur globale de fémur et de tibia identique
a celle d'un fémur ou d'un tibia, Tout au plus peut-il valoir le 1/15°e

ou le 1/10e de la longueur de segment manguante.

2) polarité inversée,

Dans ce cas les limites du régénérat intercalaire sont plus
faciles & définir que dans le cas précédent., En effet, la zone intercalaire
se situe entre des tissus donneurs et récepteurs & polarité normale et
les limites sont assez tranchées (P1.XVI, fig.a). Cependant, au niveau
proximal des tissus donneurs, il arrive que sur une courte zone la polarité
ne soit ni normale, ni inversée, mais apparaisse comme la résultante, au
sens physique du terme,de ces deux polarités : les épines ou soies
ont alors un grand axe perpendiculaire & 1'axe proximo-distal de la
patte (PL.XV,fig.d; PL.XVI, fig.e). En outre, la présence d'un trongon i
polarité inversée ne s'observe parfois que sur une face seulement (Pl.IX,
fig £ ; P1.XII, fig.f). De plus, un secteur que sa morphologie permet
de considérer comme intercalaire peut porter cbte & cbte des soies 2
orientations contraires,

Néanmoins, ces types de régénérats & polarité inversée sont
généralement plus longs que les présumés régénérats intercalaires 2
polarité normale. Dans les 2 associations : fémur distal - tibia proximal,
fémur distal - ler article tarsal proximal, le fragment intercalaire
régénéré atteint en fin de croissance une taille comprise entre 1/2 et
1 fols la longueur de la face ventrale du ler article tarsal (P1.X, fig.e).
Dans le cas fémur distal - ler article tarsal distal, ce régénérat inter-
calaire est peut-&tre en moyenne un peu moins long, mais il atteint
fréquemment et méme dépasse nettement dans 1 cas la moitié de la longueur
de la face ventrale du ler article tarsal (PL,XII, fig.h). Par contre, les
secteurs & polarité inversée rencontrés dans les associations fémur-distal -
tibia distal (3 cas) (P1.IX, fig.f) fémur proximal-tibia proximal (2 cas),

sont trés courts.
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I1 faut cependant, dans la derniére série,mettre &4 part un cas
oli s'est formé un régénérat intercalaire long. En effet, ce cas présente
de plus un remaniemént transformant le fémur proximal en un article
fémoral presque complet (P1.XII, fig .c,d). La succession finale est
alors la suivante : fémur distal - régénérat intercalaire inversé -
tibia proximal.

En résumé, nous retiendrons donc qu'une certaine corrélation
existe parfois entre la longueur du trongon intercalaire et la différencec
initiale entre niveaux associés. Elle n'a cependant en aucun cas le
caractére d'une relation de proportionnalité précise que lui a attribué

BOHN,

B - NATURE

Nous n'étudierons que les cas de régénérats pour lesquels le
caractére intercalaire est certain, c'est-a-dire surtout ceux dont la
polarité est inversée, Nous envisagerons successivement la morphologie,

puis la pigmentation,enfin les soies et demticules cuticulaires.

1) morphologie

Les caractéristiques morphologiques notables d'un segment
ont trait d'une part aux car@nes, d'autre part aux plages articulaires.

Nous les examinerons dans cet ordre.

a) carénes.

I1 est rare que des carénes se différencient nettement dans le
régénérat intercalaire. Ndanmoins, dans 3 cas, 1l'association fémur distal -
ler article tarsal distal donne un régénérat intercalaire possédant des
carénes peu affirmées mais nettes prolongeant celles du fémur récepteur
(P1l.X, fig.g). Dans les cas & polarité inversée, considérons les différentes
associations ol le fémur distal sert de niveau récepteur; que le niveau
du greffon soit du tibia proximal, du tarse proximal ou distal, les carénes
du régénérat intercalaire se situent dans 1l'axe de la face ventrale et du
c0té dorsal; de ce cBté, elles prolongent les carénes fémorales bien que
portant des soies & polarité inversée (P1.X, fig.e). Trés rarement, une
caréne fémorale postéro ou antéro-ventrale se continue dans le régénérat

intercalaire.




b) plages articulaires

Le régénérat comporte une plage articulaire ventrale dans 2 cas
d'association fémur distal - ler tarsal proximal (Pl.X, fig .d,e) et
réguliérement dans 1'association fémur distal - ler tarsal distal (P1.X,
fig.f). Dans ce dernier cas, il apparatt d'abord 2 plages, en forme de
croissant, de part et d'autre de 1l'axe, & proximité immédiate des
euplantules du greffon (Fig.l4). Ultérieurement, elles peuvent ou non
fusionner, entre elles ou avec les euplantules tarsales., Dans 3 cas sur
10, il semble que cette zone articulaire se différencie & partir du

territoire greffé,

2) Pigmentation

Dans tous les cas ol le régénérat intercalaire a une polarité
inversée, il présente une pigmentation du type du segment récepteur, en
l'occurence le fémur (P1.X, fig.e). Il n'y a entre eux aucune discontinuité
de pigmentation.

Dans les quelques cas de régénérats & polarité normale de la
série fémur distal - ler tarsal distal, la pigmentation est aussi celle

du fémur récepteur (P1,X, fig.g).

3 - Soies et denticules cuticulaires,

Une étude effectuée & 1l'aide du microscope électronique &
balayage (Stéreoscan) montre nettement des différences entre segments
d'une méme patte ou de pattes de niveaux thoraciques différents quant &
la longueur et & la forme des soies et des denticules auticulaires.

L'examen des régénérats intercalaires & polarité inversée obtenus
dans les cas ou le niveau récepteur estle fémur distal met en évidence que :

a) les soies sont toujours du type récepteur, ici
fémoral (Pl.XVI, fig'.a,b).

b) pour les denticules cuticulaires, 1'étude est plus
délicate.

Néanmoins, eux aussi semblent de type récepteur. Dans la zone
de transition entre le fémur et le régénérat intercalaire, sur une
certaine longueur, les denticules ont une orientation non plus proximo-

distale ( porte-greffe ) ou disto-proximale (régénérat intercalaire) mais
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neutre vis a vis de la polarité proximo-distale; elles sont dirigées per-
pendiculairement & 1'axe proximo-distal. Cette position intermédiaire appa-
raft en quelque sorte comme la résultante entre les 2 orientations extr@mes,
normale et inversée (P1.,XVI,fig c¢,d). Nous retrouvons 1i le méme
phénoméne qu'au niveau de la partie proximale du greffon (Pl.XV, fig.d).
A 1l'autre extrémité du régénérat intercalaire, & la limite du greffon,
on trouve parfois une zone sans denticules nets.

En résumé, mises & part les carénes, 1'hypoderme des régénérats
intercalaires présente réguliérement les m@mes caractéristiques que
le porte-greffe. Cependant, 1l'origine du greffon peut aussi se manifester;
en particulier le niveau ler tarsal distal détermine 1'apparition de

plages articulaires d'aspect tarsal.

IV - DISCUSSION GENERALE

Reprenons la question formulée en t&te de ce chapitre : quel

résultat peut provoquer le rapprochement de 2 niveaux aprés élimination
d'une partie intermédiaire ? L'expérience témoin qui consiste & raccorder
deux niveaux normalement contigus et séparés expérimentalement par une
simple section ne provoque rien, mais nombre d'associationsdonnent naissance
a des morphogenéses dont le déterminisme paralt & premidre vue assez
énigmatique et dont 1'aspect est assez surprenant. En ce qui concerne le
déterminisme, comparons d'abord les 2 associations : fémur distal - tibia
proximal et fémur distal - tibia distal. Dans le ler cas (PlXII,fig».a,b),
en valeur absolue le long de la patte, les 2 niveaux associds sont plus
proches 1'un de l'autre que dans le 2&me (PL,IX, fig.e) et pourtant,

c'est le ler type d'association qui donne un résultat morphogénétique im-
portant. Considérons maintenant 1'association fémur distal - ler tarsal
proximal. De nouweau, nous retrouvons un effet morphogénétique et pourtant en
veleur abscluede niveau, le tibla distal et le ler tarsal proximal sont
voisins, plus proches 1'un de l'autre que ne le sont tibia proximal et

ler tarsal proximal, A quoi peut-on attribuer ces fluctuations apparemment
fantaisistes du pouvoir morphogénétique ? Des expériences mendes sur

les pattes de la blatte Leucophaea ont permis & BOHN (1966) de mettre en
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évidence un gradient proximo-distal s'étendant non pas sur tout 1'appendice
mais uniquement sur un segment et se répétant dans les autres., Des
associlations entre niveaux de gradient différents d'un m@me segment ou de
2 segments différents provoqueraient des morphogendses intercalaires dont
la longueur serait proportionnelle & la différence de gradient initiale,
D'autre part, la polarité du régénérat intercalaire s'établirait dans
le sens de chute du gradient. L'ensemble de ses résultats constitue un
tout homogeéne et cohérent, Comme nous 1'avons constaté dans deux discus -
sionsprécédentes (p. 66 et 69)nos résultats & propos du déterminisme et de
la polarité des régénéra;tﬂfgggrcalaires obtenues concordent partiellement
avec ceux de BOHN. Par contre, la longueur de ces régénérats intercalaires
est toujours trés faible par rapport & ce que prévoit son hypothése,
Ainsi, l'association fémur distal -tibia proximal ne donne en aucun
cas un régénérat intercalaire valant environ 3/5&me de la longucur
fémorale ou tibiale ( celles-ci sont & peu prés identiques). D'autre part,
l'association fémur distal - ler tarsal proximal donne des régénérats in-
tercalaires aussi longs que dans le cas précédent et valant & peu prés la
longueur du ler article tarsal. Imaginant dans ce cas que la régénération
intercalaire s'effectue & partir du greffon, le résultat apparattrait
conforme & 1'hypothése de BOHN. Mais les choses se compliquent quand
on constate que le régénérat intercalaire est alors de nature fémorale.
Comment comprendre que la chute de gradient de "proximal” & "distal"
dans une prestation fémorale normale demande une longueur 6 & 7 fois
supérieure & ce qu'elle est dans la prestation fémorale du régénérat
intercalaire ? Pour 1'instant, le probléme nous parait insoluble.

Par conséquent, dans le cas de Carausius, il n'apparalt aucune
relation étroite de proportionnalité entre la longueur du régénérat inter-
calaire et 1'importance de la différence de gradient, A ce propos, BOHN
estime que la continuité du gradient n'est rétablie que par un processus
de régénération, Selon lui, le gradient ne pourrait pas varier dans des
cellules différenciées et, en particulier, il ne serait pas de nature
diffusible, En effet, dans cette dernidre hypothése, 1'association de deux
niveaux différents déterminerait des phénoménes de diffusion et, par

suite, la réalisation d'un nouveau gradient &quilibré accompagné de
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remaniements cellulaires sur place et non d'une régénération intercalaire,
Or BOHN n'a jamais constaté de telsrtemaniements . Pour notre part, il
faut remarquer qu'ad la limite de nos régénérats intercalaires, le passage
d'une polarité & la polarité contraire s'effectue progressivement; en
particulier, dans le partie proximale des greffons se trouve une zone
qui semble avoir changé de polarité (Pl.XV, fig.d:; PL.XVI,fig.a). L'hypo-
these de la nature diffusible du gradient hypodermique envisagée par
STUMPF (1965,1966) & la suite de ses études sur Galleria ne nous paraflt
donc pas & écarter radicalement comme a pu le faire BOHN.

Enfin, en ce qui concerne la nature et 1l'origine de ces
prestations intercalaires, les cas dque nous avons pu étudier nous
montrent qu'elles sont généralement de méme nature que le porte-greffe,
Cependant, 11 ne nous est pas possible d'apprécier si elles son*t d'un
niveau plus proximal que la zone porte-greffe réceptrice comme 1l'a signalé
BOHN, Par ailleurs, elles peuvent aussi comporter une partie rappelant
la nature du greffon (plage artigulaire tarsale) et de ce fait leur
origine reste problématique.

Outre la régénération intercalaire (37 cas), nous avons rencontré
un processus qui paraft absent des expériences de ROHN. Il s'agit dans
27 cas d'une régénération manifestement issue du porte-greffe et dont
la polarité est toujours normale quel que soit le sens de chute du
© gradient segmentaire, Quand i1l est peu prononcé, ce processus ressemble
4 une régénération intercalaire, mais,dans la plupart des cas, il sort
du cadre du gradient segmentaire et donne une prestation segmentée
comportant done au minimum une articulation. Dans le cas du fémur
proximal, i1 s'agit d'une morphallaxie pouvant d'ailleurs retentir jusqu'au
trochanter. Il semblerait que ce processus ait tendance & compenser la
différence absolue entre les niveaux associés, Il substitue au déséqui-
libre initial une situation qui,tout en s'en rapprochant ,ne parvient
cependant pas & restituer la structure normale, Il ¥y aurailt en quelque
sorte manifestation d'une tendance & la régénération cherchant & compléter

le porte-greffe. Si nous tenons compte des possibilités d'inhibition
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enregistrées dans la régénération & partir de la buse fémorale, cette ten-
dance peut se comprendre par suite de 1l'absence de la différenciation
normale au-deld de la section. Comment expliquer alors que le processus
s'arrfte avant d'avoir comblé toute la différence initiale entre porte-
greffe et greffon ? T1 faudrait admettre,soit que 1'équilibre se rétablisse
au sein d'un gradient segmentaire,soit qu'il se trouve réalisé d'emblée
lors de 1'association.

Ce processus de régénération complémentaire ne se produit
pas constamment., Il est possible que son absence soit due & une inertie
des tissus, conséquence de 1'état de différenciation stabilisé qu'ils
présentent au moment de 1'éssociation. L'utilisation de greffon entrant
en régénération au voisinage immédiat de la zone de contact entre greffon
et porte-greffe serait-elle susceptible de favoriser 1l'appariticn de
cette régénération complémentaire ? Les résultats obtenus lors de
1'étude de la régénération i partir de la base fémorale ou & partir du
trochanter recevant différents types de greffons différenciés ou en
régénération répondent partiellement & cette question. Cependant le
trochanter réagit de fagon presque "allergique"” aux blessures et il nous
a semblé préférable d'étudier ce probléme en utilisant des niveaux
récepteurs fémoraux et tibiaux. L'exposé de ces expériences fera 1'objet

du ¢hapitre suivant,
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Figure 18 - Greffes de blastimes de régénération ou de trochanter en position hétérotope :
- blastdme de tibia proximal (b) greffé sur du fémur proximal (c¢) ou distal (d).
- blastame de tibia distal (e) greffé sur du fémur proximal (f) ou distal (g).
- trochanter (h) greffé sur du fémur distal (i) ou du tibia proximal (}).
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CHAPITRE V

MORPHOGENESE CONSECUTIVE A L'IMPLANTATION D'UN BLASTEME DE REGENERATION
EN POSITION HETEROTOPE.

Dans 1'espoir de susciter fréquemment ou méme constamment une
morphogenése de type complémentaire & partir d'un quelconque niveau
récepteur, nous avons utilisé non plus des greffons différenciés mais
des "blastémes" dont la régénération se déroulera alors au voisinage de
la zone de contact entre tissus récepteurs et donneurs., Dans nos résultats
nous verrons donc en premier lieu comment évolue un méme niveau récepteur
en présence de différents greffons. En 2&me lieu, les potentialités
régénératrices normales des greffons étant connues, nous étudierons dans

quelle mesure leur prestation dépend du niveau récepteur.

I - EVOLUTION D'UN-NIVEAU RECEPTEUR EN FONCTION DES GREFFONS.

A - SERTES OPERATOIRES (Fig.18).

2 niveaux récepteurs sont envisagés.

1) fémur proximal; les greffons sont d'origine tibiale,
solt proximale, soit distale.

2) fémur distal; les greffons sont respectivement d'origine
trochantérienne, tibiale proximale ou distale, ou pour 2 cas non mentionnés
dans nos tableaux, tarsale proximale,

Le niveau récepteur est obtenu par simple section de la
patte au niveau voulu, c¢'est-a-dire environ 1/10e proximal (niveau fémur
proximal) ou aux 4/5e distaux ( niveau fémur distal).

- Greffons -

- trochanter : la section de prélédvement passe dans la
membrane articulaire coxo-trochantérienne dont une partie est greffée avec
le trochanter.

- tibia proximal : le greffon provient d'un tibia entier
ou préalablement sectionné environ & son 1/5e proximal. Dans le ler cas

une fois la greffe prise, aprés la lére mue post-opératoire, le tibia




KIITT - Gémuliats 2'associstions entre nivesux différents de }'axe proximo-iistal dans le oms ol le greffon est un blastdme de régénération,

Tableay

A, Evolution du nivesu récepteur en fonetion des greffons,

Sdmur ; Prowi : proximal i Ta ¢t tarse ; Ti : tibia ; Tro i trochanter,
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est sectionné prés de sa base de fagon & ce qu'il persiste environ 1/10 e
de sa hauteur, Dans le 2&me cas, aprés apparition d'un blastéme de régéné-
ration & 1l'extrémité sectionnée, ¢'est-3-dire aprés une mue, le greffon

est obtenu en réséquant de nouveau le tibia environ au 1/10e proximal.

- tibia distal : le blastéme est obtenu suivant les 2
~ procédures du cas précédent. Le niveau de régénération correspond &
la limite tibio-tarsale et le niveau de prélévement se situe vers les
9/I0e distaux du tibia.

- tarse proximal : un tarse complet est greffé puls,a la
premiére mue post-opératoire sectionné, & la limite entre les premier et
deuxiéme articles,

Dans toutes ces associations, le greffon est enfoncé dans le
segment récepteur. Sa nécrose survient trés fréquemment par suite d'une
mauvaise irrigation, et le pourcentage de réussite se situe entre 2 et 5%.
Par conséquent, malgré un nombre d'opérés considérable , nous ne disposons

que d'un nombre de cas relativement faible.

B - RESULTATS
Les prestations issues des différents niveaux récepteurs
ont été rassemblées dans le tableau XVIIT ol,en complément, figurent égale-

ment les prestations des greffons.

1) niveau récepteur = fémur proximal (19 cas).

5 cas n'entratnent aucune morphogenese notable, Dans 5 autres
cas,par contre,le fragment d'article fémoral perd sa pigmentation et
sa morphologie pour acquérir celles d'un fémur régénéré (Pl.XI, fig .e,f).
Dans 8 cas, les tissus récepteurs reforment un apex fémoral s'articulant
avec une base tibiale, Enfin, dans le dernier cas,une excroissance
associant les tissus récepteurs et donneurs se développe sur une face
au niveau de contact (Pl.XI,fig.d). Mis & part ce dernier cas, les 3 types
de résultats possiblesse rencontrent avec des greffons aussi bien de

type tibia proximal que tibia distal.
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2) niveau récepteur = fémur distal (33 cas).

Les associations avec le niveau tibia distal (6 cas) ne
provoquent pas de morphogenése, Dans un cas,cependant,une membrane articu-
laire de nature fémoro--tibiale se développe dans le fémur, uniquement
sur la face ventrale (Pl.X, fig.c).

Les autres associations (27 cas) provoquent au minimum la
reconstitution d'un apex fémoral. Le processus peut alors s'interrompre
(2 cas) ou 8tre suivi de la genése,soit d'un fragment tibial (P1.XIII, fig .
a,b,c,d,e) {18 cas),soit d'un tibia complet et d'une partie de tarse
(7 cas) (P1.XIV, fig b,c). On constate par conséquent que trés régulidre-
ment le fémur récepteur reconstitue un apex fémoral accompagné d'un
fragment tibial. Le fait se produit le plus fréquemment lorsque le niveau
fémoral distal regolt un niveau proximal, mais on le constate aussi quand
le fémur proximal regoit up niveau proximal. D'autre part, retenons
qu'un trongon fémoral proximal peut en quelque sorte se rajeunir,car il
acqulert les caractéristiques d'un trongon régénéré au lieu de conserver
sa différenciation., Il y a finalement une certaine uniformité de réponse
de la part des tissus récepteurs. A quelle cause peut-on 1'attribuer ?
Nous pensons qu'il convient de la rechercher du c6té de la prestation

du greffon.

IT - PRESTATIONS DES GREFFONS EN FONCTION DU NIVEAU RECEPTEUR

A -~ ASSOCTATIONS (fig.18).

Outre=les associations envisagées dans le paragraphe précédent :

fémur proximal - tibia proximal, fémur proximal - tibia distal,
fémur distal - trochanter proximal, fémur distal - tibia
proximal, fémur distal - tibia distal , nous avons aussi réalisé celle

du tibia proximal ( niveau receveur) avec le trochanter proximal,

B - RESULTATS

Le tableau XIX résume les caractéres des prestations des greffons
dans leurs différentes positions et indique corrélativement les prestations
des segments porte-greffes, Ces deux types de prestations peuvent comporter

simplement des segments & orientation proximo-distale normale ou de plus
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une partie & polarité proximo-distale inversée. Nous traiterons donc
d'abord les cas ol toute la prestation a une polarité normale puis

by

ceux qul comportent en outre une partie & polarité inversée.

1) Prestationsuniquement & polarité normale.

a) Greffon trochantérien.

La prestation comporte toujours du tarse, fréguemment du tibia,
rarement du fémur (P1,XIV). Dans 2 cas elle présente du trochanter & sa
base (PL.XIV, fig.a).

En ce qui concerne le fémur, son apparition a lieu aussi bien
quand le milieu récepteur est tibial que fémoral., Cependant son impor-
tance est généralement limitée & une partie de nature distale., Parfois
méme il n'existe que sur une face et dans 2 cas ol le niveau récepteur
est le tibia proximal, la face dorsale de ce fémur manque; le tibia
récépteur et le tibia issu du greffon sont alors en continuité (P1.XIV,
fig.d).

En ce qui concerne le tibia, quand le porte-greffe élabore
un fragment tibial proximal, la prestation du greffon est de nature
distale et,dans 5 cas, le tibia résultant de la soudure de ces 2 prestations
tibiales d'origines différentes est de longueur et de morphologie presque
normales. La persistance du greffon est cependant indéniable. En effet,
le trochanter provenant d'un segment thoracique différent de celui du
porte-greffe, les épines ou les soles de 1l'axe de la face ventrale
du ler article tarsal servent de marqueurs, Dans ces 5 cas, 1'aspect de
cette partie du régénérat est tout & fait conforme & 1l'origine du greffon.
Dans la plupart des autres cas,la prestation du greffon ( tibia distal
et tarse)se trouve situde,soit & 1'extrémité d'un tibia complet provenant
du porte-greffe (P1,XIV,fig.f), soit en dérivation sur un article tarsal
quand le porte-greffe est parvenu & former du tarse. Certalnes faces de
cette prestation du greffon sont dans ce dernier cas absentes, et il fait
saillie, se terminant en pointe; la continuité entre greffon et porte-

greffe est assurde par la soudure de leurs parties tarsales (Pl.XIV, fig.c).
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b) Greffons tibiaux,

Qu'ils proviennent d'un niveau prokimal ou distal, leur
prestation consiste généralement en un segment tibial de nature distale
suivi d'un tarse, Ce scgment tibial se soude parfois directement au niveau
fémoral distal récepteur ou plus généralement quand le récepteur reconsti-
tue un apex fémoral et un court segment tibial, & un niveau tibial
proximal (P1.XIII, fig.b). Dans certains de ces derniers cas, entre la
bese tibiale régénérée par le porte-greffe et 1'apex tibial issu du
greffon, s'intercale un régénérat % polarité proximo-distale inversée

(P1L.XITI, fig.a).

2) Prestations_& polarité proximo-distale inversde (Tabl,XX)

Ces prestations sont apparuec dans 9 cas sur 61, & partir de
greffons trochantériens (3 cas) associés & du fémur distal (2 cas)
ou du tibia proximal (1 cas) (P1.XIV, fig.e) et surtout & partir de greffons
de tibila proximal (6 cas/6) associés A du Témr distal. Le développement
de ces prestations est généralement faible.Leur nature a pu &tre déterminée
avec certitude dans 5 cas : elle peut etre fémorale (1 cas) ou tibiale
(4 cas). Dans 2 autresocas, 11 semble qu'elle soit aussi tibiale. Il
faut remarquer que le porte-greffe a 7%généré une prectation généralement
de méme nature (tibiale) que le rigénérat intercalaire mais qu'une
différence de niveau exis*te entre ces 2 élémants; ainsi .2 une zone
tibiale proximale a polarité normale régénérée par le porte-greffe peut
succéder une zone tibiale distale 2 polaritd inversée & laquelle fait suite

N

une zone tibiale distale 2 polariié normale (PL.XITI, fig.a). Il semblerait
alors que les 2 zones tibiales distales soient symétriques 1'une de 1'autre
par rapport & la zone ol s'effectue 1'inversion de polarité; cette zone
cofnciderait avec le niveau initialement proximal du greffon, A l'inverse
des cas d'associations oli le greffon ne régénére pas en direction distale,
le régénérat intercalaire obtenu ici n'est pas de nature plus proximale

que le greffon,




IIT - DISCUSSION.

Dans les expériences mettant en jeu un segment (trochanter)
ou des fragments de segments (tibia proximal et distal) entrant en
régénération & proximité des tissus du porte-greffe, on obtient des
prestations & orientation proximo-distale normale qui se ressemblent.
Elles comportent toujours du tarse, socuvent du tibia distal, mais
rarement du tibia proximal et dans le cas des greffons trochantériens
du fémur et du trochanter, Par conséquent,les greffons expriment en géné-
ral des potentialités infériecurez & celles qu'ils ex“ériorisent en
position normale et,dans leurs prestations, plus une partie est situde
distalement, plus elle a de chances d'apparaftre, Le fait que les poten-
tialités exprimées soient inférieures & la normale reldve vraisemblablement
d'une action du porte-greffe, Ce dernier réalise de son cbté trés souvent
(35 cas / 52) une morphogendse complémentaire, c'est-i-dire segmentée.
Dans celle-ci, & 1l'inverse de la prestation du greffon, les parties
régénérées ont d'autant plus de chance d'apparaftre qu'elles sont plus
proches en qualité du niveau récepteur. Ainsi, il epparalt nlus souvent
du tibia proximal que du tibia distal & partir du niveau récepteur
fémur distal. Or, on constate dans certains cas une quasi-identité
entre le niveau le plus distal igsu du porte-greffe et le niveau le plus
proximal issu du greffon. Le cas est particuliérement net auand il se
constitue un unique tibia presque normal provenant pour sa partie
proximale du porte-greffe et pour sa partie distale du greffon (PL.XIIT,
fig.b). Néanmoins, comme nous 1'avens déjd constaté & propos des
prestations obtenuesSpar régénération depuis la bhase fémorale, la régulation
n'aboutit pas toujours & une patte de morphologie normale. Par excmple,
a4 un tibia régénéré par le porte-greffe peut succéder un apex tibial
issu du greffon. Cependant les é€léments en surnombre provenant du greffon
ont un développement limité et apparaissent un peu comme des verrues a la
surface du régénérat, comme s'ils étaient refoulds en tant que parties
étrangéres au contexte régénéré par le porte-greffe. Par conséquent,
lors de la réalisation des ajustements réciproques entre les 2 prestations,

on ne se trouve pas en présence de processus inhibiteurs jouant, par




exemple, au niveau de la qualité tibia distal, mais plutdt de la qualité
distale seule. Remarquons par ailleurs que conformément & 1'hypothise
du gradient segmentaire de ECHN, on ne rencontrs aucune morphogenése
dans les associations fémur distal - tibia distal.

D'autre part, dans cette hypothidse, nous pourrions rencontrer

ociations
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€
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des morphogenéses intercalaires & polarité inversée dans
fémur distal - trochanter proxinal et Témur distal - tibin proximal,

En falt, avec un greffon trochantérica, ces roiphogendses se reancontrent
rarement, mais 11 y a alors une importante mrphogendse complémentaire

de la part du porte-greffe, Avec un greffon de type tibia proximal, par
contre, la morphogenése intercalaire > polarité inversée apparait
réguliérement mais est souvent limitée. A quelle reison peut 8tre due
cette différence %2 Dans le cas d'un greffén du type cibia prozimal, 11
persiste presque nécessairement,dans nos condition: opératoires, une
frange peu différenciée proximale & laguelle corvespoﬁd,ﬁpfés wiégéndration
& partir du greffon,la gqualité tiLia distal, Par contre, un grefion
trochantérien est alfecté dans sa totalité nar 1la uolphrgensse réeéné-
ratrice et nous para®t perdre daveilece =ma différenciation que le greffon
tibial. L'importance de la prestation conplémenteire issue du porte-greffe
serait corrélative du degré de dédifflrenciation de la base di greffon.

Inversement, lors de la radifférencintion de ce dernier, le typs de morpho-

genése serait alors fonction de la prestation en cours de foraation A

partir du porte-greffe, Autrement ait, danc le cas du greflon tibial,
la conservation d'une certaine différencistion Tavericcrait la genese des
régénérats intercalaires & polarivé invorsée gui paraissent manifestement
issusdu greffon (P1,XIIT, fig.a). Cepenlant, i'lmportance de ces 1égéné-
rats serait réduite nar suite de la régendration conplénentaire iscue du
porte~greffle,

En conclusicn, les résultats s'avérent “inalement complexes.
Les associations comportant un greifon en régéndration détermivant trds
fréquemment un processus de régénération complémentaire de ia part du
porte-greffe, Ce processus pourrait Btre df1 & une certaine perte de
différenciation dans le greffon en régéndration. II. v a d'autre part limi-

tation réciproque r~ntre prestations du greffon et du porte-greffe,
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Pour une partie des cas étudiés, 1'hypothése du gradient segmentaire

proximo-distal de BOHN permet d'expliquer les résultats,

CONCLUSION DE LA ITeme PARTIE

Les associations de deux niveaux différents de 1'axe proximo-dis-
tal de la patte peuvent déterminer 2 types de morphogenése, 1'une

intercalaire, 1'autre complémentaire,

1) morphogenése intercalaire

I1 s'agit d'une régénération sans segmentation. Selon BOHN (1966)
elle dépendrait d'un gradient proximo-distal de nature segmentaire qui se
répéterait de fagon identique d'un segment & 1'autre. Dans ce-gradient
la valeur absolue du niveau, par exemple fémorale ou tibiale,n'aurait
aucune importance; au contraire, le niveau relatif dans chacun de ces
articles, par exemple proximal ou distal, serait seul & prendre en
considération. En ce qui concerne son déterminisme, cette morphogenése
serait déclenchée par toute association de niveaux de gradient segmentaire
différents, par exemple proximal +:distal. De ce point de vue, certains
seulement de nos résultats sont conformes & cette hypothése. En effet,
1'association est parfois stérile alors que, théoriguement, une morphoge-
nése intercalaire devrait se produire (tableau XX). D'autre part, 1'impor-
tance du régénérat ne s'avére pas strictement proportionnelle & la diffé-
rence des niveaux associés, au contraire de ce qu'a constaté BOHN chez
Leucophaea.Par contre, en ce qui concerne la polarité des régénérats,

il semble effectivement qu'elle corresponde au sens de décroissance

du gradient segmentaire,

2) morphogenése complémentaire,

Ce type de morphogendse que BOHN ne semble pas avoir rencontré
met en place une prestation segmentée & polarité normale. La présence des

articulations nous fait déborder du cadre étroit du gradient segmentaire,




Néanmoins cette morphogendse aboutit assez rarement & la réalisation
d'une patte normale., Ce processus se produit treés souvent lorsque le
greffon entre en régénération & proximité de la zone de contact avec
le porte~-greffe, Dans ces cas,nous pensons qu'une certaine perte de
différenciation dans les tissus greffés appellerait les tissus du
récepteur & régénérer.

D'aprés les résultats de la morphogenédse complémentaire, il
semble que plusieurs processus interviennent lors de la différenciation
des segments. D'une part, un niveau récepteur donné aurait tendance &
inhiber la différenciation, & partir d'un greffon, de prestations plus
proximales que la sienne, D'autre part, les sens de différenciation parais-
sent &tre disto-proximal dans une masse terminale en régénération et
proximo-distal dans des tissus entrant en morphogengse gquand, distalemeréﬁfoit
existent des tissus plus ou moins différenciés, Ces résultats sont en accord
avec ceux gque nous avons obtenus lors des morphogenéses trochantériennes
déclenchées par la régénération dans la base fémorale. Cette double
possibilité pourrait éventuellement se manifester lors de tout processus
de régénération. A titre d'hypothése de travail, on peut concevoir que
dans un blastéme il se formerait un centre apical ou la différenciation
progresseralt disto-proximalement alors que dans la base du blastéme, au
voisinage des tissus plus différencids de la souche, une tendance & la

différenciation en sens inverse se ferait Jour,
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TROISTEME PARTIE

MORPHOGENESE PROVOQUEE PAR UNE HETEROGENEITE DE DIFFERENCIATION ENTRE LES

FACES OPPOSEES DE LA PATTE
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Nous avons montré que la régénération, apreés aztotomie, résulte
d'une activation trochantérienne vraisemblablement provoquée par la
1ésion (Iére partie). Or,les segments autres gue le trochanter ne paraissent
pas capables de donner naissance, aprés blessure, & une morphogenése,
D'autre part, la mise en contact de certains niveaux de 1'axe proximo-
distal peut déterminer une morphogenése de type régénératrice. Cependant,
lors d'une régénération consécutive & une amputation, de telles
associations ne se réalisent jamais. Par conséquent, la régénération,
procédant d'un autre niveau que celui de 1l'autotomie, paratt devoir
dépendre d'un 3&me type de processus causal que nous tenterons de préciser
dans cette IITéme partie, En premier lieu, nous étudierons les processus

de morphogenése surnuméraire provoquée expérimentalement au niveau de la

patte de Carausius. En deuxiéme lieu, & partir des conclusions de cette étude,

nous essaierons d'analyser les différents facteurs intervenant dans la

formation d'un centre morphogénétique.

CHAPITRE VI

MORPHOGENESE SURNUMERAIRE AU NIVEAU DE LA PATTE. SON DETERMINISME

C'est en abordant 1'étude de 1l'orientation des régénérats que
nous nous sommes trouvés en présence du processus de morphogenése
surnuméraire. Initialement nous avons envisagé le probléme suivant .

Dans un moignon coxo-trochantérien, le trochanter est capable
2 lui seul de restituer les caractéristiques essentielles du régénérat :
forme, longueur, pigmentation, quelle que soit la coxa & laquelle il se
trouve associé, D'autre part, en cequl concerne 1'orientation d'un
régénérat, nous avons constaté qu'un moignon coxo-trochantérien régénére
conformément & 1'orientation qu'on lui impose, sans se trouver affecté
par celle des tissus récepteurs. Dans un tel moignon, est-ce le trochanter
qui décide de l'orientation du régénérat ? Que se passera-t-il si on lui
donne une orientation différente de celle de la coxa ? En d'autres termes,
une dysharmonie d'orientation artificiellement introduite entre le

trochanter et la coxa se maintiendra-t-elle dans 1'état initial ou




Figure 19 - Associlationentreun élément distal et un élément proximal de moignon coxo-trochantérien
(n.a : niveau d'autotomie; n.s : niveau de section entre ces 2 éléments) -

a : association témoin - vue de la face postérieure (en haut) - vue de dessus schématique

{en bas) - b : association aprés rotation de 180° de 1'élément distal - vue de la face postérieure
de 1'élément proximal (en haut) - vue de dessus schématique (en bas), Le cercle interne
correspond A 1'élément distal : A, D, P, V : initiale de chacune des faces respectivement

antérieure, dorsale, postérieure et ventrale.
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aboutira-t-elle & un processus de régulation 9

I - REGENERATION EN CAS DE DYSHARMONIE D'ORIENTATION ENTRE COXA ET TROCHANTER.

FORMATION DE REGENERATS SURNUMERATRES.

A - DESCRIPTION GLOBALE DE LA REGENERATION,
1 - Opérations.

I1 s'est avéré difficile d'implanter un trochanter selon une

orientation précise dans une coya & cause des saillies des condyles arti=
culaires antérieur et postérieur. Pour faciliter les npérations, nous avons
donc isolé par section & partir du mcigroncoxo-trochantérien :'

- un élément distal, essentiellement trochantérien. Il comprend
outre le trochanter et la majeure partie de la membrane articulaire
coxo-trochantérienne, une frange coxale basse sur les faces ventrale,
antérieure et postérieure.

- le reste de la coxa constitue un moignon gue nous appellerons
élément proximal.

Deux séries d'opérations ont été réalisdes, 1'élément proximal
servant de récepteur :

a - réimplantation orthotope de 1'élément distal (témoin).

b - réimplantation orthotope de 1'é1lément distal aprés rotation

de 180 * (fig.19 ).

2 - Résultats (tableau XXI).

Dans la série témoin, sur 36 cas, 4 donnent un régénérat déficient
(2) ou minuscule (2) d'ailleurs rapidement éliminé. Dans les 32 autres
se formenun régénérat complet dont 1l'orientation est normale. Par contre,
les résultats de la série b sortent de 1'ordinaire. Au niveau de 1'élément
distal, la rotation de 180 °® équivaut & une inversion des polarités
antéro-postérieure et dorso-ventrale. Le régénérat formé présente cette
double inversion et la conserve (3 cas). Peut-8tre y-a-t-il parfsis une
1égére détorsion qui substitue & la rotation de 180 ® un angle de 9C * &
150 * (5 cas). Malgré ces inversions des polarités, le régénérat est
bien centré sur l'axe coxal et nous 1'avons dénciEmé régénérat axial

(P1. XVIT, fig.a,d). En outre, dans chaque cas, il se forme 1 >u plusieurs
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(P1.XVITI, fig.a)
(2 ou 3) régénérats surnuméraire (PL.XVT} fig.a,b). L'ensemble composé

par le régénérat axial et le ou les régénérats surnuméraires constitue une
schistomélie.

En résumé, nous retiendrons donc que le trochanter confére
aussi son orientation au régénérat. Ce point étant éclairci, nous nous sommes

attachés & examiner de fagon précise les schistomélies obtenues.

B - EXAMEN DES SCHISTOMELIES

Nous établirons en premier lieu 1'évolution des schistomélies

dans le temps. Nous étudierons ensuite le nombre des branches surnuméraires.
Enfin, nous considérerons leur répartition spatiale de deux points de

vue différents. D'abord nous déterminerons leurs niveaux d'apparition

le long de 1'axe proximo-distal et les variations corrélatives de leur
composition, Puis,tenant compte de l'orientation de 1'appendice dans les

2 plans : antéro-postérieur, dorso-ventral, nous chercherons & préciser
dans ce systéme la localisation de la base des branches surnuméraires

et leur orientation.

D'autre part, conscient du fait que la compréhension du détermi-
nisme de 1'apparition des branches surnuméraires revét une importance
primordiale pour 1'étude du déterminisme des morphogendses normales,
nous avons réalisé des expériences complémentaires en utilisant le méme
principe que précédemment : la rotation de 180° d'un é1ément distal par
rapport & un élément proximal, Ainsi, afin de préciser les réles respectifs
de 1'é1lément distal et de 1'élément proximal dans la gendse des branches
surnuméraires, nous avons procédé i des associations hétéronomes entre
éléments provenant de pattes & morphologies différentes. En outre, nous
avons cherché & établir s'il existe un quelconque rapport entre la
naissance des branches surnuméraires et les trongons trachéens ou nerveux
sectionnés lors de 1l'opération., Nous avons donc é1iminé ces troncons soit
dans 1'élément distal, soit dans 1le proximal, soit encore dans les 2
é1léments, Si ces séries expérimentales ne nous ont gudre permis de résoudre
les problémes envisagés, les schistomélies qu'elles ont fournies se sont

révélées comparables aux précédentes. Nous les avons donc groupées

avec ces derniéres pour notre examen.
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1 - Evolution des schistomélies dans le temps

Ia lére exuviation post-opératoire (passage du stade 2 au sta-
de 3) lib2re généralement un régénérat axial unique plus ou moins différencié.
I1 consiste au minimum en un cdne bas, sans €bauche de subdivision en articles ;
sa hauteur ne dépasse pas alors une demi-coxa. Au maximum il s'agit d'un régé-
nérat dont tous les articles sont visibles. Entre ces extrémes se situent des
cas intermédiaires ou taille et degré de différenciation vont de pair. Lorsque
la segmentation est assez nette, 1'orientation dorso-ventrale s'avére, dés ce
stade, conforme a celle de 1'élément distal, e'est & dire inversée. Par contre,
1'orientation antéro-postérieure également inversée ne sera discernable qu'aprds
quelques frues supplémentaires. D'autre part, le régénérat présente, généra-
lement dans sa partie proximale, une ou plusieurs plages ou éminences plus ou
moins saillantes ou 1'hypoderme d'un blanc opaque est revétu d'une cuticule
souple (Pl1.¥Xr , fig.a,b). Les plus développés de ces mamelons peuvent &tre
comparés au cdne de régénération axial qui résulterait d'une autotomie survenue
dans la 2&me moitié d'une intermue. Ce sont 1la des centres ou champs morphogé-
nétiques qui, au cours de 1'intermue suivante, élaborent les branches surnumé-
raires.

A 1l'exuviation entre les stades 3 et U une schistomélie apparaft 1a
oli auparavant n'existait qu'un appendice simple. le régénérat axial s'y distin-
gue des branches surnuméraires par sa pigmentation foncée, et, s'il avait déja
atteint précédemment un certain degré de segmentation, par la différenciation
plus poussée de son tarse ; il est aussi, généralement, plus long qu'elles.
Ultérieurement, la schistomélie croft de fagon harmonieuse et ses branches se
différencient de fagon comparable. Elles acquiérent les soies, les épines, la
pigmentation ainsi que la morphologie propres aux différents segments de la
patte.

Trés rarement nous avons vu au cours du stade 4 se développer un
centre morphogénétique surnuméraire évoluant d'ailleurs normalement. A partir
du stade 5, c'est & dire aprés la 3e exuviation post-opératoire, aucun proces-
sus morphogénétique nouveau n'a été relevé bien que l'animal soit encore cepa-

ble de régénérer une patte.
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2 . Nombre de branches surnuméraires

A part 7 cas ou il se nécrose, le régénérat axial se développe
convenablement et suivant 1'orientation imposée par 1'opération. Nous n'en
avons donc pas fait mention dans nos tableaux récapitulatifs qui ne concernent
que les branches surnuméraires.

Dans 62 cas sur 65, il se forme 1, 2 ou 5 branches surnuméraires
(PLXVII , fig.a,b,c: PLXVIIT , fig. a:). Les schistomélies & 2 branches sur-
numéraires sont les plus nombreuses, viennent ensuite celles & 1 puis 5 branches
surnuméraires (tableau XXI). Entre les 3 séries, les variations numériques
peuvent &tre parfois importantes. Cependant, il faut avant toul remarquer que
quelque soit le type d'opération, on peut enregistrer la présence de 2 ou 3
branches surnuméraires. En particulier, 1'élimination des trongons nerveux et

trachéens axiaux ne limite pas le nombre de ces formatlons surnuméraires.

3 . Répartition spatiale des branches surnuméraires

a) Niveaux de séparation et d'apparition des branches

surnuméraires (tableau XXII)

la séparation entre les branches surnuméraires ou entre
celles—-aiet le régénérat axial s'effectue & des niveaux variés (P1XVII , fig.a,c).
Néanmoins proximalement & ces niveaux elles se prolongent en général plus ou
moins et sont diversement associdesen tronc (s) commun (s). Par conséquent,
outre le niveau de séparation, il importe d'établir le niveau d'apparition de
chaque branche surnuméraire ; 98 cas ont ainsi pu &tre analysés. la différencia-
tion la plus proximale consiste soit en trochanter (79 cas), soit en fémur
proximal (19 cas). Dans ces derniers cas, 1'observation de la base des bran-
ches surnuméraires, peu développées, était particuliérement délicate et il est
possible que nous n'ayns pas remarqué des prestations trochantériennes treés
peu différenciées. Par ailleurs, dans 20 cas, la différenciation du centre
morphogénétique visible au stade 3 & 1'apex coxal, n'a pas pu &tre suivie.
D'apres les prestations d'autres centres morphogénétiques apparus au méme
endroit, il est certain que ces 20 centres auraient constitué des branches

comportant constamment du trochanter. Par conséquent, la base des branches
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surnuméraires consiste réguliérement, dans la quasi-totalité des cas, en une
prestation trochantérienne. Il importe de rappeler ici que, suivant la procé-
dure de greffe, le raccord entre 1'élément distal et 1'élément proximal s'ef-
fectue au niveau de 1'apex coxal et qu'a ce dernier fait normalement suite une
différenciation de nature trochantérienne. Il paraft donc exister une relation
étroite entre le niveau de raccord et le niveau le plus proximal des branches
surnuméraires.

les séparations entre les branches des schistomélies s'effectuent
dans le tarse, le tibia, plus fréquemment dans le fémur et dans plus de 1la
moitié des cas & 1l'apex coxal. Cette variabilité du niveau de séparation se
comprend si 1'on admet que les prestations axiales et surnuméraires provien-
nent de champs morphogénétiques veoisins. En effet, si deux champs se recou-
vrent partiellement, nous savons qu'il en résulte une inhibition mutuelle des
prestations qu'engendreraient les secteurs qu'ils .ont en commun (BERRILL,1963).
Imaginons par exemple que les parties de 2 champs qui se recouvrent évolueraient
en une face dorsale sur toute la hauteur du fémur. Lors de la différenciation
des champs, il s'ensuivra la disparition de cette face fémorale dorsale pour
chacune des prestations. Par conséquent, 1'importance du recouvrement déter-
mine 1'étendue des déficiences & la fois suivant 1'axe proximo-distal et dans
les plans transversaux perpendiculaires a cet axe. Dans notre cas, ceci se
traduit par des fusions atteignant des niveaux variés le long de la patte
(fémur, tibia ou tarse) accompagnées de disparitions plus ou moins importantes

de secteurs périphériques (une face ou davantage).

b) Composition des branches surnuméraires (tableau XXIII)

En général, les branches surnuméraires comportent tous
les segments distaux par rapport au niveau de séparation. En outre, entre le
niveau de séparation et le niveau d'apparition,elles présentent des segments
ou des fragments de segments posseédant en général % des 4 faces de la patte.
Quand, & l'apex coxal, apparition et séparation coincident, une branche sur-
numéraire comprend alors tous les segments du trochanter & 1'onychium (P1.xv1I,
fig. b ). Néanmoins, pour 16 cas, certaines de ces parties distales présentent

une morphologie déficiente ou manquent. Dans 1'ensemble, les résultats
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Figure 20 - Résultat de la rotation de 180° de 1'é1ément distal du moignon coxo-trochantérien
(b) - (a) : association témoin. Les 2 cercles concentriques représentent une vue
schématique d'une section transversale au niveau de raccord entre les éléments distal
(cercle interne) et proximal (cercle externe). Le régénérat axia) est figuré A 1'intérieur
du cercle interne et les régénérats surnuméraires A 1'extérieur du cercle externe. Sur les
faces antérieure (A) et postérieure (P) de 1'élément proximal, on observe 1'un ou 1l'autre
des 2 régénérats surnuméraires représentés,
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s'ordonnent en une série continue ol les déficiences sont progressivement de

plus en plus importantes depuis 1'onychium jusqu'au fémur

¢) Localisation des bases des branches surnuméraires

(tableau XXIV)

Nous faisons ici abstraction des niveaux d'individuali-
sation pour ne prendre en considération que les zones de la périphérie du
régénérat axial ol se localisent les branches surnuméraires. Nous constatons
alors que leurs bases se situent essentlellement sur les 4 faces : antérieure,
postérieure, dorsale et ventrale (100 cas) Dags les 18 autres cas, elles
se répartissent dans les plans bissecteurs des faces contigué€s.

L'apparition des branches surnuméraires paraft plus fréquente dans
le plan dorso-ventral (32 + 31 = 63) que dans le plan antéro-postérieur
(37T = 18 + 15 + 4 cas ol 11 est impossible de trancher entre la position anté-
rieure ou la postérieure), Par rapport a une répartition théorique égale (de
ces 100 branches) entre les 2 plans, c'est & dire 50 pour chacun des plans
antéro-postérieur et dorso-ventral, les différences observées (13 = 63 - 50
ou 50 - 37) sont statistiquement significatives pour un risque de 5 % (7. = 2,6).
Néanmoins, comme nous le verrons & la suite des études entreprises pour com-
prendre le déterminisme de la formation des branches surnuméraires, il ne
semble pas qu'on doive attacher une importance particuliére & ces différences.

D'autre part, pour ce qui concerne les schistomélies ternaires,
c'est a dire cbmportant 2 branches surnuméraires, nous avons étudié la fré-
quence des différentes combinaisons possibles quant & la position des bases
des branches surnuméraires, c'est-a-dire, soit 1'opposition (cas d'une bran-
che ventrale + une branche dorsale ou une branche antérieure + une branche
postérieure), soit la contiguité (par exemple cas d'une branche ventrale +
une branche antérieure). Si les cas d'opposition (24) sont plus fréquents
que les cas de contiguité (14), il n'y a pas entre ces 2 possibilités. de

différence significative (tableau XXV).

d) Orientation des branches surnuméraires (fig.20).

Nous n'envisagerons que 1l'orientation dorso-ventrale

seule visible sur de Jeunes régénérats. En effet, 1l'orientation antéro-postérieure
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n'est perceptible que sur des régénérats ayant subi 3 intermues aprés 1'appari-
tion de la segmentation. Or, les schistomélies exuvient difficilement et nom-
bre d'entre elles sont élimindes avant d'avoir acquis une différenqiation
antéro-postérieure suffisante . 4

Cette orientation a été évaluée sous forme d'une différence angulaire
ou déviation entre les plans dorso-ventraux respectifs des branches surnumé-
raires et des coxasréceptrices. Ainsi, lorsque le régénérat a conservé 1'orien-
tation imposée par 1l'opération la déviation est de 1'ordre de 180°. Ces évalua-
tions angulaires sont approximatives. Cependant, les 4 faces de la patte,situdes
presque a angle droit les unes par rapport aux autres,offrent des repéres

assurant une bonne approximation.

- branches du plan dorso-ventral (tableau XXVI)

L'orientation a pu 8tre déterminée dans 46 cas. Pour 40
d'entre eux la déviation est nulle : la face ventrale de la branche surnumé-
raire se situe en position ventrale. Rappelons que le régénérat axial a, quant
a4 lui, une srientation dorsc-ventrale inversée. Par conséquent, les orienta-
tions dorso-ventralesd'une quelconque de ces 40 branches surnuméraires et du
régénérat axial sont symétriquesl'une de 1l'autre par rapport i un plan passant
entre ces deux formations et parallele. au plan sagittal. Si la branche surnu-
méraire est apparue sur la face ventrale, elle oppose sa face dorsale a la
face dorsale du régénérat axial ; par contre,si elle s'est formée sur la face
dorsale,elle présente sa face ventrale en regard de celle du régénérat axial.

Dans les 6 autres cas, la valeur de la déviation est comprise entre
0° et 90°, Pour 3 d'entre eux,le régénérat axial n'est d'ailleurs pas dévié
de 180° et la relation de symétrie des cas précédents existe également. Celle-

ci n'est cependant plus valable pour les 3 derniers cas.

- branches du plan antéro-postérieur (tableau XXVI)

32 cas ont été étudiéds. Pour 4 d'entre eux la déviation
est de 90° ; pour 12 autres, de 180°. Dans cesdernierscas, une branche surnu-
méraire est symétrique de 1'axialepar rapport i un plan paralléle au plan

dorso~ventral et passant entre ces 2 branches.




Tableau XXVII - Schistomélies obtenues par rotation de 180° de 1'élément aistal. Dédviation, par rapport

au plan dorso-ventral normal, des branches surnuméraires localisées sur les faces anté-

rieure et postérieure ,et de celles qui les accompagnent.
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Pour les 16 autres cas la déviation est nulle alors gue pour le régé-
nérat axial elle est de 180°. Il n'y a plus alors de relation de symétrie par
rapport i un plan entre branches axiales et surnuméraires.

Remarquons combien cette répartition entre les 2 positions extrémes,;
0° (16 cas) et 180° (12 cas),est proche de 1'égalité. Nous discuterons ce ré-
sultat de fagon plus détaillée quand nous aborderons 1'étude des rapports
entre les gradients transversaux et la morphogenése (Ch. IX , Dp. 173).

En dernier lieu, pour les branches surnuméraires bien différenciées,
localisées dans le plan antéro-postérieur et appartenant a des schistomélies
binaires et ternaires, nous avons récapituléd les différentes associations de
contiguité ou d'opposition rencontrées en précisant 1'orientation dorso~-ven-
trale de chacune des branches (tableau XXVII).

Pour les associations de type opposition (colénnes 1 et 2), les
4 possibilités (a 1, 2 2, b 1, b 2) sont représentées de fagon trés comparables
(3 cas, 2 cas, 2 cas, 1 cas). Pour les associations de type contiguité,
(colonnes 3 et 4) 8 possibilités se présentent. Une seule fait défaut. Nous
ne saurions d'ailleurs préciser s'il s'aglt de 1'association antérieure (d = o)
+ dorsale (d = o), ou de 1l'association postérieure (d = o) + dorsale (d = o).
En effet, dans le tableau XXVII, le cas de la case e 4 compense 1'une ou 1'autre
absence des cases a L ou ¢ 4, Les 7 autres possibilités s'extériorisent de
fagon inégale maiss étant donnéela faiblesse des effectifs,nous ne pouvons
dégager sur le plan numérique aucune conclusion solide.

Finalement, nous retiendrons surtout que 11 possibilités sur 12 sont
présentes. Par conséquent, 1'orientation dorso-ventrale des branches surnumé-
raires développées dans le plan antéro-postérieur semble indépendante 3 1la
fois de celles du régénérat axial et des autres branches surnuméraires.

En résumé, la rotation de 180° de 1'é1ément distal détermine cons-
tamment la genése de 1 & 3 formations surnuméraires. La composition, la répar-
tition et 1l'orientation de ces formations montrent que.:

a - elles sont issues de champs morphogénétiques se recouvrant ou
non et se superposant ou non au champ morphogénétique dont provient le régéné-
rat axial. Par sulte, elles fusionnent plus ou moins entre elles ou avec le

régénérat axial. Leurs parties libres comportent en général tous les articles




- 97 -

distaux par rapport au niveau de séparation.

b - elles s'individualisent au niveau ou s'est effectué le raccord
entre le greffon et le moignon récepteur, c'est 4 dire 1l'apex coxal ; en effet,
qu'elles soient libres dés ce niveau ou plus ou moins fusionnées avec tout
autre €1ément des schistomélies, elles comportent réguliérement du trochanter
comme €1ément le plus proximal.

¢ - par conséquent, le ccntact entre greffon et porte-greffe doit
jouer un rdle essentiel dans leur genése.

d - leur distribution périphérique est répartie préférentiellement
dans les plans antéro-postérieur et dorso-ventral de 1'appendice.

e - sur une face, il ne se constitue qu'une formation surnuméraire.
Si la schistomélie comporte 2 ou 3 prestations surnuméraires, celles-ci sont
indifféremment situées sur des faces contigués ou opposées.

f - 1'orientation dorso-ventrale des branches surnuméraires situées
dans le plan dorso-ventral est presque toujours normale; par rapport au régé-
nérat axial, ces branches se conforment donc & la loi de symétrie déduite par
HARRISSON (1921) de 1'étude des schistomélies de membres de Batraciens. Par
contre,pour cette méme orientation dorso-ventrale, seulement 12 des 26 branches
surnuméraires localisées dans le plan antéro-postérieur ont, comme le régénérat
axial, une orientation inversée. Les autres ont une orientation normale ou

ne sont dévidesque de 90° et la loi de symétrie ne leur est plus applicable.

C - DISCUSSION

Quand nous avons observé ces résultats, la production expérimentale
de schistomélies binaires et ternaires avait déja été obtenue chez les Insectes
au niveau de la patte (BODENSTEIN, 1933 a, 1937 ; BALAZUC, 1945) ou des cerques
(FURUKAWA, 1937) par 1l'établissement de dysharmonies entre les orientations
d'un greffon et d'une souche réceptrice. En ceci, les résultats concordaient
de fagon assez remarquable avec ceux des trés nombreuses études réalisées sur
les bourgeons de membres de Batraciens. Parmi ces derniéres, comme le signalait
FURUKAWA (1940), celles de HARRISSON (1921) et SWETT (1926) avaient mis en
évidence 1'importance de la dysharmonie affectant 1'orientation antéro-posté-

rieure, alors que celles de RUUD (1926) insistaient sur la dysharmonie concernant
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1'orientation dorso-ventrale. FURUKAWA en concluait que les deux types de
dysharmonies peuvent également induire 1'apparition de formations surnuméraires.
Mais, par quel mécanisme agiraient-elles ? (n s'accordait généralement pour
leur reconnaftre deux pouvoirs

- celui de diviser en 2 le centre morphogénétique du greffon,

- celui d'isoler physiologiquement la souche, lui laissant ainsi
la possibilité de constituer un 3e centre m~rphogénétique.

Ies 3 centres se manifestant, on obtiendrait une schistomélie ternaire
comportant 2 branches surnuméraires. En 1'absence d'un de ces centres, la
schistomélie serait binaire.

Dans les observations réalisées sur les Insectes, un seul cas de
schistomélie quaternaire avait été rapporté par FURUKAWA qui,de son propre
aveu, le considérait d'ailleurs comme douteux. Or, en ceci nos résultats diffé-
rent de ceux de nos devanciers. Sur 63 cas analysés, 9 consistent en schisto-

fn s . X (F1.XVIII,fig.2)
mélies quaternaires indubitables comportant 3 branches surnumérairesw L' inter-
prétation admise jusqu'h-présent ne permet pas d'expliquer ces cas. Or, nos
observations permettent d'en envisager une autre.

Considérons les cas de schistomélies ternaires et rappelons que la
rotation de 18G° équivaut a 1'établissement d'une double dysharmonie : 1'une
dans le plan antéro-postérieur, 1l'autre dans le plan dorso-ventral. Pour
certaines schistomélies, les 2 branches surnuméraires sont situées & 1'opposé
1'une de 1'autre, de part et d'autre du régénérat axial, dans 1'un ou 1'autre
de Ces plans. Admettons que dans ces cas les 2 éléments surnuméraires corres-
pondent & une seule des 2 dysharmonies, celle du plan ol ils se situent ;
1'autre dysharmonie ne se serait pas manifestée. Pour les autres schistomélies,
les branches surnuméraires sont contigu&s et appartiennent donc pour 1l'une au
plan antéro-postérieur, pour 1'autre au plan dorso-ventral. Nous devons cette
fois admettre une action simultande des 2 dysharmonies, responsables chacune
de la naissance de seulement une branche surnuméraire. Quant a 1'apparition
de 3 branches surnuméraires, elle résulterait d'une action conjointe des 2
dysharmonies, 1'une d'entre elles ayant provoqué la nailssance de 2 branches,
1'autre la fermation de la 3éme.

Résumons notre hypothése ; elle admet les trois points suivants :
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1 - une dysharmonie entrafne 1'apparition de branches surnuméraires
unigquement dans le plan ol elle se situe;
2 - & une dysharmonie correspond un maximum de 2 branches surnuméraires;

3 - les 2 dysharmonies peuvent ou non s'exprimer simultanément.

Cette hypothése implique évidemment des expériences complémentaires.
En premier lieu, le systéme nerveux, qui Jjoue un r8le prépondérant dans de
nombreux phénoménes de régénération, en particulier chez les Batraciens,
serait-il directement impliqué dans la manifestation des dysharmonies, c'est -
d-dire dans la naissance des prestations surnuméraires ? D'autre part, quels
effets peuvent déterminer des dysharmonies d'orientation n'affectant qu'un

seul plan, soit antéro-postérieur, soit dorso-ventral ?

II - DETERMINISME DE IA MORPHOGENESE SURNUMERAIRE ; MISE EN EVIDENCE D'UNE HETE-
ROGENEITE ENTRE IES FACES OPPUSEES D'UNE PATTE.

LY/
A - ROLE DU NERF ET DU TRONC TRACHEEN AXTAUX Lo, 9

1 - Opérations

la séparation par section, de 1'élément distal et de 1'élément
proximal, détermine 1'apparition de 3 extrémités de trongons nerveux et tra-
chéens axiaux. Celles-ci se trouvent respectivement au niveau du plan d'auto-
tomie et de part et d'autre, distalement et proximalement, duniveau de sec-
tion. Chacune de ces extrémités pourrait &tre responsable de la naissance d'un
processus morphogénétique. Il en résulterait la formation de schistomélies
a plusieurs branches surnuméraires. Il faut cependant remarquer, & priori, que
la réimplantation orthotope simple d'un é1ément distal ou la greffe hétéronome
d'un trochanter sur une coxa, ne provoquent pas de morphogenése surnuméraire
(tableau XXI). Néanmoins, dans ces cas, les troncs trachéens et nerveux de
1'élément distal et du proximal sont sensiblement replacés dans le prolonge-
ment 1'un de 1l'autre. Par contre, aprés rotation de 180°, les axes de 1'é1é-
ment distal et du proximal sont généralement décalés 1'un par rapport i 1l'autre
de méme que leurs trongons nerveux et trachéens. Les extrémités libres de ces

derniers pourraient alors induire des morphogengses surnuméraires. Trois séries
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expérimentales ont donc été réalisées. Elles consistent en la réimplantation
orthotope, aprés rotation de 180°, d'un élément distal dans un élément proximal
et aprés élimination du nerf et de la trachée axiaux,
' a - dans 1'élément distal,
b - dans 1'élément proximal ,

c - dans 1es 2 éléments.

2

1

Résultats

Dans tous les cas, la régénération axiale s'effectue ; dans
15 cas sur 16, elle est accompagnée de 1 i 3 prestations surnuméraires

(tableau XXI).

En conclusion, on peut donc affirmer gue ni la régénération axiale,
ni la morphogenése surnuméraire ne sont déterminées par les extrémités ner-

veuses et trachéennes axiales.

B - DYSHARMONIES SUIVANT UN SEUL PIAN, ANTERO-POSTERIEUR OU
DORSO-VENTRAL

Nous envisagerons successivement le plan dorso-ventral puis le
plan antéro-postérieur. Pour chacun d'eux, 2 séries d'expériences utilisant
1'association par homogreffe d'un élément distal et d'un élément proximal
ont été réalisées. Dans l'une, les éléments associés proviennent du méme
segment thoracique ; dans 1l'autre, ils sont issus de segments différents, en

1'occurence les segments prothoracique et métathoracique.

1 - Plan dorso-ventral

a) Principe opératoire

Un élément distal est transféré sur un €lément proximal
situé symétriquement. L'association n'entrafne de dysharmonie que dans le
plan dorso-ventral. En effet, les orientations antéro-postérieuresdu greffon

et du porte-greffe sont les mémes (fig.21).
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b) Résultats (tableau XXVIII)

Dans les 2 séries, le régénérat axial dont 1l'orientation
dorso-ventrale est inversée, est accompagné de 1 ou plus fréquemment 2 branches
surnuméraires (Pl. XVII, fig. e, f) dont nous étgdierons la composition, la

localisation et 1'orientation.

- Composition

On observe des branches comportant tous les articles dis-
taux par rapport au niveau de séparation qui varie depuis 1l'apex coxal (cas
le plus fréquent) jusqu'a la base tibiale (22 cas) (Pl. XVII, fig. e, T).
L'élément le plus proximal est alors de nature trochantérienne. Cependant, en
nombre assez grand (9 cas) apparaissent des branches incomplétes diétalement

ou mal différenciées (tableau XXIX).

~

- Localisation et orientation

Dans tous les cas, les branches surnuméraires se cons-
tituent dans le plan dorso-ventral, e¢n position soit dorsale (15 cas), soit
ventrale (21 cas), de part et d'autre du régénérat axial. Statistiquement,
par rapport i une répartition égale de ces branches entre les faces dorsale
et ventrale (50 %) les quantités observées ne différent pas de fagon signifi-
cative ( =z = 0,96).







L'orientation dorso-ventrale a pu étre €tudide dans 24 cas et s'est
toujours avérée normale. Chaque branche surnuméraire est, de ce point de vue,
symétrique du régénérat arial par rapport & un plan antéro-postérieur passant

entre elle et le régéndrat axlal.

2 -~ Plan antéro-postérieur

a) Principe opératoire

Le transfert d'un é1ément distal sur un $lément proximal
situé symétriquement est cette fois accompagné d'une rotation de 180° de
1'é1ément distal. De ce fait, les orientatiens dorso-ventrales des 2 &léments

colncident, mais les orientations antéro-postérieures s'affrontent (fig.22),

b) Résultats

Le régénérat axial présente généralement une orientation
dorso-ventrale normale. Néanmoins, 11 est régulidrement accompagné de une ou
plus souvent deux branches surnuméraires (tableau XXVIIP, dont nous étudierons
la composition, la localisation et l'orientation.

~ composition

Comme pour le plan dorso-ventral, les branches surnumé-

raires comportent du trochanter comme élément le plus proximal et leur séparation
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s'effectue généralement & 1'apex coxal, parfois dans la base.fémorale (35 cas).
Dans quelques cas (8), les branches surnuméraires peu développées sont défi-
cientes distalement ou consistent en masses globuleuses ininterprétables

(tableau XXIX).

- Localisation - COrientation

Dans tous les cas, les branches surnuméraires se situent
dans le plan antéro-postérieur, en avant (21 cas) ou en arriére (29 cas) du
régénérat axial (Pl. XVII, fig. 4). Statistiquement, par rapport & une réparti-
tion égale entre les faces antérieure et postérieure, les différences observées
ne sont pas significatives ( & = 1,1).

En ce qui concerne l'orientation, seul le plan dorso-ventral a été
considéré. Dans 29 des 35 branches surnuméraires étudides 1'orientation de ce
plan est normale. Les 6 autres cas montrent une faible déviation, d'environ
45°, par rapport & la normale. Ceci se produit, soit lorsqu'un régénérat supplé-
mentaire accompagne le régénérat axial dont 1'orientation est elle-méme déviée
de 45° environ (2 cas), soit lorsque deux régénérats surnuméraires se forment
en position légérement dorsale (2 cas).

Finalement, quel que soit le cas, entre les branches surnuméraires
et le régénérat axial existe une relation de symétrie par rapport & un plan

dorso-ventral passant entre les deux types de formation.

3 - Discussion

Nos résultats sont trés nets : lorsqu'une dysharmonie est ins-
taurée dans un plan (antéro-postérieur ou dorso-ventral), elle y provogque
1'apparition de 1 ou 2 branches surnuméraires. Celles-ci sont localisées de
part et d'autre du régénérat axial et s'individualisent généralement & 1'apex
coxal. Il existe donc une corrélation extrémement précise entre ce type de
dysharmonie et,d'une part,le nombre des formations surnuméraires, d'autre part,
leur localisation spatiale.

Or, nos prédécesseurs n'ont pas pu dégager de leurs résultats des
conclusions aussi précises. Pour expliquer la genése des branches surnuméraires,

11s retenaient 1'hypothése d'une réorganisation de la souche et du greffon en
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plusieurs centres morphogénétiques, conséquence des dysharmonies d'orientation.
Cependant, ils ne pouvalent pas préciser davantage les modalités de cette réor-
ganisation. Tout au plus, envisageait-on que le nombre maximum de branches sur-
numéraires (2) dépendait de 1l'existence de trois centres morphogénétiques issus,
1'un de la souche, les deux autres de la division du greffon. Pour expliquer

le processus de division, NEEDHAM (1964 ),tenant compte d'expériences réalisées
sur des Crustacés (GIAIZAL, 1962 ; VARESE, 1960) admettait la possibilité d'une
fission longitudinale du blastéme ou encore de la souche, provogquée par un
quelconque dommage. De toute fagon, la filiation exacte entre les diverses
branches des schistomélies et,soit la souche, soit le greffon, restait généra-
lement problématique (BAIAZUC, 1945). Seul BODENSTEIN (1937) avait montré que
deux branches proviendraient du greffon et la 3e de la souche, D'autre part,

la relation étroite que nous constatons entre le niveau le plus proximal des
formations surnuméraires et celui du contact entre greffon et porte-greffe
n'avait pas non plus été soulignée par nos devanciers.

Ia précision des nouveaux éléments d'interprétation que nous appor-
tons permet de reconsidérer le probléme de 1l'origine des branches surnuméraires.
Envisageons un cas de dysharmonie suivant 1'axe antéro-postérieur ayant fourni
deux branches surnuméraires. Celles-ci se forment 14 ol les deux faces,anté-
rieure et postérieure, sont artificiellement mises en contact (fig. 22).
Examinons maintenant un cas analogue pour la dysharmonie dorso-ventrale ; la
formation des branches surnuméraires s'effectue cette fois 1a ou s'affrontent
les faces ventrale et dorsale (fig.21 ). Par conséquent, la genése de ces for-
mations surnuméraires semble relever de la mise en contact de deux faces
normalement opposées c'est & dire de la réalisation d'une association hétéro-
géne. Cette hypoth®se permet d'expliquer la plupart des résultats que nous
avons enregistrés Jjusqu'a présent et prévoit méme parfois plus de cas de mor-
phogenese surnuméraire qu'on n'en observe. Par exemple, lorsque les deux types
de dysharmonies coexistent, lors de la r>tation de 180° de 1'é1ément distal,
i2 pourrait apparaftre 4 formations surnuméraires mais nous n'en avons au
maximum observé que 3. D'autre part, dans 18 cas des 118 de ce dernier type
d'expériences, les prestations surnuméraires ne sont pas localisées dans 1l'axe

d'une face, mais en position bissectrice par rapport & deux faces contigués.
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Néanmoins, avant d'envisager quels correctifs pourraient rendre compte
de ces exceptions, il nous paraft préférable d'examiner des cas expérimentaux
plus simples que les précédents afin de voir s'ils peuvent étayer le principe

énoncé.

C - DYSHARMONIE SUR UNE SEULE FACE COXAILE

1 - Principe opératoire

Dans les séries expérimentales précédemment exposées, les as-
sociations hétérogeénes entre faces opposées sont au minimum au nombre de deux.
Par ailleurs ces expériences mettent en jeu deux ensembles complexes : un
élément distal et un élément proximal. Dans un but de simplification, nous
avons cherché i établir une seule association hétérogéne comparable aux précé-
dentes. Deux protocoles sont possibles : on peut greffer soit une face trochan-
térienne soit une face coxale & la place d'une face opposée correspondante.
Dans les deux cas, le contact s'établit sensiblement & la limite coxo-trochan-
térienne. En pratique, nous avons eu recours & la 2e possibilité : greffe de
face coxale. En effet, la premiére possibilité, greffe de face trochantérienne,
plus délicate i réaliser,entraine des nécroses du trochanter qui annulent
l'effet de 1'opération. D'autre part, les greffons ont été placés en position
hétéropleurale. De cette fagon 1l'association du greffon et du contexte récep-
teur établit 1'équivalent d'une dysharmonie suivant un seul plan. Suivant le

2e plan, greffon et contexte récepteur présentent Ia méme orientation.

2 - Procédure opératoire

Des associations hétérogenes ont été réalisées au niveau de
chaque face coxale par homogreffe. Les faces coxales opposées ont des hauteurs
différentes : les faces antérieure et dorsale sont basses alors que les faces
postérieure et ventrale sont hautes. Ces dernidéres peuvent recevoir un greffon
ayant la hauteur de toute la face opposée. Par contre, sur les faces antérieure
et dorsale nous avons greffé les parties les plus distales des faces opposées.
De cette fagon, au niveau proximal du trochanter de la face réceptrice se
trouve associé le niveau 1le plus distal d'une face coxale opposée. Pratiquement,

nous découpons dans la face réceptrice une fenétre dont les dimensions sont
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toujours légerement inférieures & celles du greffon. Une fois en place, ce
dernier se trouve retenu par le bord du cadre récepteur lorsque la pression
sanguine tend & le refouler. la greffe est suivie de 1'autotomie de la patte
réceptrice, immédiatement ou un Jour plus tard. Dans ce dernier cas, au moment
de 1'autotomie, 1'ancrage du greffon est dé ja fermement assuré par la forma-

tion, A son pourtour, d'une crodte sanguine par ailleurs, la circulation

5
de 1'hémolymphe est normalement rétablie. les cas de nécrose trochantérienne
sont de ce fait peu nombreux.

D'autre part, deux séries d'expériences témcins ont été réalisées
afin d'évaluer respectivement 1'influence éventuelle des simples blessures
opératoires et des réactions tissulaires dans les homogreffes

lére série témoin : aprés avoir été découpée et prélevée,
une face coxale est réimplantée & sa propre place (effet des blessurcs)
2e série témoin : homogreffe d'une face dans une fendtre de la

méme face d'une patte homologue (effet de 1'homogreffe).

5 - Greffes réalisées dans le plan antéro-postérieur

Les faces antérieure et postérieure ont indifféremment servi

de faces réceptrices,

a) Greffon : face coxale antérieure ; fenftre réceptrice

face coxale postérieure. Les pattes donneuse et réceptrice sont du méme seg-

ment thoracique (fig23 ).
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Résultats (tableau XXX)

lere série témoin : réimplantation orthotope

Dans 13 cas sur 19, il se forme un régénérat normal. Sur
les six autres cas, cing comportent une schistomélie binaire dédoublée dans le
sens dorso-ventral & 1'apex tibial ,

La branche ventrale se développe en une ébauche tarsale gréle, sans
extrémité distale, alors que la branche dorsale présente un tarse bien diffé-
rencié. Dans le 6e cas, entre le fémur et le tibia, le régénérat présente un
article trapu, assez globuleux dont la nature, tibiale ou fémorale, n'a pu

8tre déterminée avec certitude (cas analogue & celui de P1. XXVIII, fig. a).

2eme série témoin : homogreffe

16 régénérats sur 19 sont tout & fait normaux. Les trois
autres sont des schistomélies binaires dédoublées dans le sens dorso-ventral.
Seule leur branche ventrale consiste en une ébauche anormale, déficiente dista-

lement, soit tibiale, soit tarsale.

- Association hétérogéne

42 cas ont été examinés. Dans 6 cas un seul régénérat se
forme ; il est soit normal (5), soit déficient & partir du tibia (1). Parmi
les 36 autres cas, une morphogendse surnuméraire s'est préparée (12 cas) mais
n'a pu &tre suivie, ou s'est traduite par l'apparition de schistomélies bi-
naires (22 cas) ou ternaires (2 cas). Dans deux des schistomélies binaires, la
prestation surnuméraire, abortive, se limite & une pointe de faible hauteur
s'individualisant & 1'apex coxal. Dans ces 42 cas, le greffon persiste en
conservant intégralement sa différenciation (pilosité, pigmentation, motifs
cuticulaires) qui permet de 1'identifier. Sa croissance en position hétérotope,
est, semble-t-1l1 normale. En 1'absence de formation surnuméraire, son apex
s'articule avec le condyle trochantérien reconstitué apreés régénération de
1'appendice. Pour 1'étude des branches surnuméraires, nous considérerons

successivement leur localisation et leur orientation, puis leur composition.

- Localisation ~ Orientation

20 des 22 schistomélies binaires présentent une branche

surnuméraire en position postérieure. ILes deux autres se dédoublent dans le




- 108 -

sens dorso-ventral vers 1'apex tibial. Des deux schistomélies ternaires, 1'une
possdéde deux branches surnuméraires sur la face postérieure (Pl. XVIII, fig. b) ;
la 2e a une branche surnuméraire postérieure et, par ailleurs, se dédouble a
1'apex tibial dans le sens dorso-ventral. Toutes les branches de ces schisto-

mélies ont une orientation normale.

-~ Composition

Ies branches postérieures comportent du trochanter comme
prestation la plus proximale (Pl. XVIII). Cependant, les séparations s'effec-
tuent & des niveaux généralement distaux : pour 17 cas sur 25, entre le fémur
distal et le tarse.

Dans les cas de dédoublement dorso-ventral (3 cas), il s'avére impos-
sible de distinguer un régénérat axial et une branche surnuméraire. En effet, le
tronc commun aux deux branches est tout & fait normal Jjusqu'au niveau de
dichotomie situé dans 1l'apex tibial ou le tarse. Distalement, la branche dor-
sale qui se différencie la premiére, est compléte ; quant & la ventrale, si
elle est déficiente distalement (tarse gréle et effilé, sans onychium) elle

est bien orientée et'prolonée lé_tronc.commun autant que la branche dorsale.

'b) Greffon : face coxale antérieure. ; fenétre réceptrice :

face coxale. postérieure. Il s'agit d'associations hétéronomes. La patte

donneuse est prothoracique, la réceptrice est métathoracique ou inversement

(38 cas).

Résultats (tableau XXX)

Stériles dans prés d'un tiers des cas (12), les associa-
tions donnent des formations abortives dans un autre tiers (12). Ces formations
consistent en membrane articulaire,ognpointe courte, ou encore simplement en
trochanter. Dans les 14 derniers cas, une morphogenése surnuméraire importante
se produit et donne 13 branches complétes distalement, la lde presque normale
et compléte a ses deux derniers articles tarsaux gr€les et courts. Abortives
ou non, ces prestations surnuméraires apparaissent uniquement sur la face
opérée et dans la mesure ou leur orientation a pu &tre appréciée, elle s'avére

identique & celle du régénérat axial, c'est & dire normale.
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¢) Greffon : face coxale postérieure ; fenftre récep-

trice : face coxale antérieure,

Résultats (tableau XXX)

16 cas sur 18 comportent un régénérat surnuméraire loca-
1isé sur la face antérieure, c'est-a-dire réceptrice, du régénérat axial. Son
orientation dorso-ventrale, identique & celle du régénérat axial, est normale.
Dans la plupart des cas, la ramification s'effectue dans la partie distale du
fémur ou dans le tibia. Cependant la prestation surnuméraire comporte régulie-
rement du trochanter (Pl. XVIII, fig.c,d,e,f ). Aucun dédoublement dorso-

ventral n'a été observé.

4 - Greffes réalisées dans le plan dorso-ventral (fig.2L4 )

(tableau XXXI).

Dans les expériences témoins (127 cas),seul un régénérat axial se
constitue, excepté dans un cas ou,en outre, une branche surnuméraire gr@lé
s'individualise & la base dorsale du tibia (Pl. XIX, fig. &).

Dans les associations hétérogénes (35 cas), hormis dans deux cas,
le régénérat axial est accompagné d'un centre morphogénétique localisé & 1'apex
de la face coxale opérée. Ces centres évoluent hablituellement en branches sur-

numéraires complétes, sauf sur la face ventrale oli 11s avortent assez souvent.
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Enfin, si le régénérat axial a une orientation dorso-ventrale normale, celle

des branches surnuméraires est toujours inversée (Pl. XIX, fig. d, ¢, ).

5 - Discussion - Conclusion

Une association hétérogéne se traduilt presque constamment par
1l'apparition sur la face opérée d'une prestation surnuméraire. La composition
de celle-ci de méme que son orientation qui dépend de la face d'apparition,
sont tout & fait conformes aux résultats précédemment exposés. Ce%gndant, dans
quelques cas d'associations réalisées dans le plan antéro-postériéﬂfgégf méme
chez des témoins (10 cas), un dédoublement dorso-ventral ou une morphogenése
axiale anormale se manifestent. Dans les cas de schistomélies,la constitution
des deux branches et leur orientation normale, nous rappellent tout & fait
certaines prestations obtenues par régénération i partir de la base fémorale
(p.42,3 a;fig.5k).0r dans les expériences présentes, nous provoquons 1'autoto-
mie en sectionnant la patte dans la base fémorale et la persistance d'un frag-
ment fémoral est alors tout & fait possible. Ces différents cas (1% cas) relé-
vent donc vraisemblablement d'une anomalie de régénération axiale. Une telle
anomalie peut d'ailleurs coincidsr avec une morphogendse surnuméraire comme
le montre 1 cas de schistomélie ternaire ayant une branche surnuméraire sur
la face postérieure et se dédoublant d'autre part dans le plan dorso-ventral.
Enfin dans 1 cas, deux prestations surnuméraires sont apparues sur la face

discusgion

opérée. Nous verrons (p.150, comment le fait peut s'expliquer. Si nous
déduisons des résultats de nos associations entre faces opposées les cas ol
se manifeste un dédoublement attribuable & une morphogengse axiale anormale,
ces associations domment lieu finalement & une morphogenése surnuméraire dans
109 cas sur 133,c'est-a-dire dans environ 82 % des cas. Par ailleurs, mise &
part une seule série ol le pourcentage est nettement inférieur (26/38 = 68 %),
on enregistre normalement des pourcentages variant entre 90 et 100 % et nous
pouvons considérer notre hypothése de départ comme étant amplement vérifide.

I1 nous faut maintenant remarquer que toutes les expériences présen-
tées Jjusqu'ici dans cette 3e partie comportent un processus de régénération
axiale. En son absence l'association hétérogéne de 2 faces opposées se

révelerait-elle aussi efficace ?
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D - MORPHOGENESE SURNUMERAIRE EN L'ABSENCE DE FORMATION D'UN REGENERAT
AXTAL

Ie principe du remplacement d'une face coxale par une face coxale
opposée a de nouveau €té utilisé mais la patte réceptrice ne subit pas cette

fois d'autotomie.

1 - Séries opératoires

3 types d'associations ont été réalisées, les faces postérieure,
dorsale et ventrale servant respectivement de territoires récepteurs. Les opé-
rations témoins consistent en réimplantationsorthotopes et en homogreffes

orthotopes.

2 - Résultats (tableau XXXII)

Les expériences témoins n'engendrent aucune morphogen&se surnu-
méraire (78 cas). Tout au plus déterminent elles,lorsqu'elles portent sur la
face ventrale,des fémoralisations de la zone distale du trochanter analogues
a4 celles gue nous avons-traitées dans la lére partie.

Par contre, 27 associations hétérogénes sur 64 déterminent ou la
formation d'un centre morphogénétique (4 cas) ou celle d'une branche secondaire
(23 cas). Celle-ci,qui apparaft le plus souvent comme un régénérat typique
(16 cas),est toujours localisée sur la face opérée et s'individualise dans la
zone de contact entre tissus greffés et récepteurs (Pl. XIX, fig.a ). Ces
branches surnuméraires ont une orientation dorso-ventrale normale lorsqu'elles
naissent sur la face postérieure, mais inversée si elles se forment dans le
plan dorso-ventral, en position ventrale comme dorsale. Enfin, dans 16 cas,
leur composition est normale i partir du trochanter alors que dans 4 cas, elle
comporte quelques segments indéterminables car 1'ensemble est de faible taille.

Signalons par ailleurs, comme résultat annexe, que dans la majeure
partie des cas ol 1l'association hétérogéne s'avére fertile, le trochanter de
la patte opérée se trouve affecté par la morphogenése qui se déroule & proxi-
mité. T1 s'allonge et se dépigmente ; sa cuticule devient lisse et brillante

comme lorsqu'il commence 3 se fémoraliser (Pl. IV, fig. a).
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Dans certains cas, un secteur de sa zone distale ventrale se trans-
forme d'ailleurs en une prestation fémorale cernde par un liseré d'autotomie
néoformé (Pl. XIX, fig. b). En quelque sorte, il s'adapte a 1'état initiale-
ment peu différencié du centre morphogénétique surnuméraire. Cette transfor-
mation est réversible : au fur et & mesure que la prestation surnuméraire se
différencie, ou si elle se trouve éliminde, il réacquiert progressivement sa
différenciation caractéristique. Quant au reste de la patte opérée, il subit
généralement une croissance tout & fait normale et 1'appendice demeure

fonctionnel.

3 - Conclusion

lLes associations hétérogeénes réalisées au niveau coxal sur des
pattes entiéres dornent des résultats comparables & ceux gu'on obtient en
opérant sur le moignon coxo-trochantérien. Cependant, 1'efficacité de 1'opé-
ration est plus faible que lorsqu'un processus de régénération axiale est
impliqué. .
point
Ces faits consacrent néanmoins un capital : la possibilité de
déclencher, sans ablation,et qui plus est dans un article resté fonctionnel,

un processus de morphogenése tout & fait identique & un processus de régéné-

ration.

IIT - DISCUSSICN - CONCIUSION

Une association hétérogéne de deux faces coxales opposées détermine,
avec une fréquence variable, la formation d'un centre morphogénétique surnu-
méraire, aussi bien sur un moignon coxo-trochantérien que sur une patte
entiére. Quelle importance faut-il attribuer aux variations de fréquence
observées ? (tableau XXXIII).

Considérons d'abord les cas comportant une régénération axiale.
Dans les expériences mettant en jeu une seule hétérogénéité (greffes de face
coxale), sur 133 cas, on observe la naissance d'une morphogenése surnuméraire
dans 91 cas (pourcentage 68 %). Lorsque la dysharmonie d'orientation est

établie dans un plan, et que deux centres peuvent se former 3 1'opposé 1'un
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de 1'autre, sur 114 possibles, il s'en manifeste 86 (75 %). Enfin, la rotation
de 180° de 1'é1ément distal d'un moignon coxo-trochantérien, susceptible d'en-
gendrer quatre prestations surnuméraires, provoque, sur 252 centres morphogé-
nétiques possibles, 1'apparition de 118 branches différenciées (pourcentage

46 %). Dans les deux premiers types d'expériences,le rapport entre hétérogé-
néité et morphogenése surnuméraire s'avere comparable (68 % et 75 %) et supé-
rieur 3 celui du dernier type (46 %).I1 nous faut cependant remarquer combien
1l'efficacité peut varier dans le cas ol une seule hétérogénéité est mise en
jeu, suivant les séries (tableau XXX ). En particulier, l'une d'elles ne four-
nit de prestations surnuméraires bien différencides que dans 39 % des cas
(14/38). Les associations stériles ou a morphogenése abortive s'observent
lorsque 1'apex du greffon est séparé du trochanter récepteur par une plage
coxale assez importante. Le niveau ol s'établissent les rapports entre le
greffon et les tissus récepteurs peut donc décider de la formation ou de
1'absence d'un centre morphogénétique. Dans les greffes d'élément proximal, de
telles variations de niveau se produisent forcément, soit parce que la frange
coxale attenant au trochanter est plus ou moins haute, soit parce gue la coxa
réceptrice a été sectionnée plus ou moins bas. De plus, 1l'inversion des deux
systémes d'axes lors de la rotation de 180° impose techniquement une implan-
tation du greffon relativement profonde par suite de dissemblances entre faces
opposées. Ces raisons techniques peuvent donc expliquer la relative faiblesse
de rendement en cas de rotation de 180° de 1'élément distal ; dans ce type
d'opération, nous n'avons d'ailleurs coﬁptabilisé gue les cas de branches
surnuméraires différenciées. Dans les autres séries, 1'observation, plus facile,
a permis de repérer en outre des centres morphogénétiques abortifs ou suivis
seulement pendant une intermue qui ont été inclus dans nos résultats., Sur patte
fonctionnelle, si nous faisons abstraction des 4 cas de morphogenése abortive,
le rapport entre les cas de morphogenése surnuméraire (24) et d'hétérogénéité
(64) s'établit a 37 %. Ce pourcentage est voisin de celui obtenu dans les plus
mauvais résultats enregistrés en présence d'une régénération axiale (39 %).
Par conséquent, il ne semble pas nécessaire d'invoquer pour ce dernier cas une
cause autre que celle invoguée plus haut pour expliquer la faiblesse du rende-

ment opératoire. Signalons encore par ailleurs que sur pattes fonctionnelles,
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1'utilisation de greffons trochantériens éléve Jjusqu'a 100 % le pourcentage d'ef-
ficacifé ( p.156 : associations hétérogénes; p.l65: série 3).

Finalement, la variabilité des résultats paraft relever des capacités
réactionnelles locales, mais 1'hétérogénéité nous semble &tre le facteur morpho-
génétique causal fondamental. Il ressort donc qu'une différence qualitative
distingue deux faces oppos€es et peut empécher 1'établissement, entre elles,
d'une simple continuité, par le déclenchement d'une morphogenégse. A la lumiére
de ces résultats il nous semble maintenant possible d'expliquer tout processus
de régénération d'appendice. Qu'il y ait autotomie ou amputation, la fermeture
de la plaie consiste nécessairement en un affrontement des tissus (au moins de
1'hypoderme ) des faces opposées. Le centre morphogénétique résultant serait
4 méme de restituer, comme c'en est effectivement le cas, les segments distaux
par rapport au niveau ou il se constitue. Cette morphogentse agirait en quelque
sorte pour séparer de nouveau les faces opposées l'une de 1l'autre sauf au
niveau de 1'onychium, compensant ainsi 1'hétérogénéité causée par la fermeture
de la plaie. Au niveau d'autotomie, un tel mécanisme ne peut que renforcer les
potentialités régénératrices que de simples 1ésions parviennent par ailleurs
a solliciter,

Récemment des résultats comparables aux nftres ont été obtenus sur
des appendices d'insectes. Ainsi, PENZLIN (1965) relate 1'obtention de schisto-
mélies ternaires par rotation de 180° d'une extrémité tibiale chez Periplaneta
americana L.. L'expérience témoin (réimplantation orthetope sans rotation)
n'ayant comme chez Carausius aucun effet, il en déduit que la blessure ne
suffit pas pour déclencher le processus morphogénétique. Et il attribue la
formation des branches surnuméraires a la modification des rapports de voisi-
nage normaux due a la rotation. Ultérieurement (1965) il énonce 1'idée que cette
modification, qu'il qualifie de facteur perte (Verlustfaktor), serait la cause
essentielle du déclenchement de la régénération. Or, d'apreés nos résultats,
plutdt que la perte de certaines relations, c'est 1l'acquisition de nouveaux
rapports (= hétérogénéité) qui détermine la morphogenése et il se trouve que
1'amputation a pour corollaire l'acquisition de ces nouveaux rapports.

Par ailleurs, 1l'exposé partiel de nos observations et de la conception

qu'elles nous ont inspirée (BART, 1965 a, b) coincida avec la publication par

BOHN (1965 b) de résultats obtenus lors de 1'étude du degré de détermination
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des systémes d'axes transversaux (antéro-postérieur, dorso-ventral) et longitu-
de
dinal de la patte Leucophaea maderae FABR. Cet auteur opére au niveau tibial

et obtient des résultats analogues aux ndtres, en créant des dysharmonies
“ suivant un axe ainsi qu'en greffant des secteurs tibiaux en position opposée.
Cependant, dans ses expériences, les rotations de 180° sont fréquemment compen-
sées par une régulation d'orientation, véritable détorsion, qui réduit 1'écart
angulaire initial a 90° (2/3 des cas) et méme & 45° (5 cas/26)./ L'absence
partielle de morphogenéses surnuméraires rencontrée dans ces cas ol elles de-
vraient 8tre les plus fréquentes se comprend d'ailleurs bien : la régulation
d'orientation supprime les affrontements hétérogénes, causes de morphogenése.
I1 conclut finalement que : "les dimensions et les symétries du régénérat peu-
vent &tre interprétées d'une manidre unitaire, si 1l'on fait dépendre de gra-
dients physiologigues les différences structurales existant dans la direeltiqn
des axes des membres. On attribue & ces gradients le pouvoir de déclencher les
processus de régénération, de les diriger ou de les arréter. Des expériences
ultérieures montreront si cette hypothése de travail se confirme".

Par conséquent, des expériences comparables réalisées au niveau cmxal

sur Carausius morosus BR. et au niveau tibial sur Leucophaea maderae FABR.

aboutissent 4 des résultats presque identiques et & des conceptions trés voi-
sines dans leur principe. En particulier, celles-ci soulignent 1'existence,
sulvant chacun des axes transversaux de la patte, d'une différence qualitative
entre les faces opposées, responsable de la naissance des processus de régéné-

ration ou, plus généralement, de morphogenése.
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QUATRIEME PARTIE

CORREIATIONS ENTRE HETEROGENEITE DE DIFFERENCIATION ET MORPHOGENESE
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les faces opposées de la coxa d'une patte sont donc caractérisées par
une hétérogénéité de différenciation responsable de morphogenéses surnuméraires
et sans doute aussi normales. Nous avons donc entrepris de préciser la distri-
bution et les modalités d'action de cette hétérogénéité. En premier lieu,
nous essaierons de la localiser parmi les différents tissus de la patte. Cecl
nous amdnera i considérer comment une qualité, par exemple ventrale, se conser-
ve de la coxa jusqu'a l'onychium. En deuxiéme lieu,nous envisagerons comment
se forme et se développe un centre morphogénétique surnuméraire. En particulier,
nous essaierons de déterminer les parts respectives du greffon et du porte-
greffe dans sa constitution. En troisiéme lieu, nous chercherons & établir
comment, dans un plan donné, transversal a 1'appendice, on peut concevoir les

rapports entre les différenciations caractéristiques des quatre faces.

CHAPITRE VIT

LOCALISATION TISSULAIRE DE L'HETERCOGENEITE DE
DIFFERENCIATION A POUVOIR MORPHOGENETIQUE

I - INTRODUCTION

A 1l'apex coxal, le manchon hypodermique recouvert par sa cuticule
entoure différents tissus : conjonctif de remplissage, masses musculaires,
ramifications nerveuses et trachéennes de calibres variés. Entre les tissus du
greffon et ceux du récepteur, les réimplantations orthotopes aprés rotation de
180° entrafnent des associations complexes quant au degré de perturbation des
relations initiales. Or, nous voulons ici mettre en Jjeu le moins de tissus
possible afin de dissocier leurs éventuels effets morphogénétiques respectifs.
Nous y parvenons partiellement par les greffes d'une face cexale : le greffon
consiste en un secteur hypodermique auquel adhérent des fragments de muscula-
ture et de conjonctif qui englobent forcément des ramifications trachéennes
et nerveuses, mals ces différents éléments sont cette fois uniquement de nature
périphérique. L'élimination totale des ramifications trachéennes et nerveuses

nous paraft irréalisable et la musculature est d'autre part intimement associée
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34 1'hypoderme. Cependant, il existe des secteurs hypodermiques ol ne s'insérent
pas de muscles et que ne double qu'une membrane basale. Pour la patte, c'est le
cas de la majeure partie de la face coxale ventrale (Pl1. XX, fig. a) et aussi
de presque toute la longueur de la face fémorale ventrale ; ailleurs, c'est
aussi le cas de plages articulaires (par exemple coxo-pleurales) et de secteurs
importants de sternite et de tergite. D'autre part, 1'hypoderme tarsal n'est
doublé que par un peu de conjonctif.

I1 s'aveére donc possible de réaliser des associations hétérogeénes
en utilisant des greffons essentiellement hypodermiques de méme qu'en greffant
des masses profondes comportant surtout du muscle et du conjonctif et,accessoi-
rement, des ramifications nerveuses et trachéennes.

Avec ces types de greffons, notre étude débutera au niveau des faces
opposées de la patte.Elle permettra de mettre en évidence une hétérogénéité de
différenciation dans 1{hypoderme. Ensuite, nous testerons le pouvoir morphogé-
nétique de secteurs hypodermiques provenant de zones qul ne sont pas normalement
impliquées dans la morphogenése d'une patte (membrane articulaire coxo-pleurale,

sternite, tergite).

II - MISE EN EVIDENCE D'UNE HETEROGENEITE HYPODERMIQUE DANS LA PATTE

A - OPERATIONS

Dans les diverses associations réalisées dans le plan dorso-ventral,
une face coxale sert de territoire récepteur. Les greffons sont de trois types

tissus profonds, hypoderme doublé de conjonctif, hypoderme seul.

1l - Tissus profonds

Du muscle coxal prélevé du c8té dorsal est implanté & 1l'apex
coxal ventral par une incision réalisée 3 la limite de la coxa et de la menbrane
articulaire coxo-trochantérienne.

Pour les types 2 et 3 suivants, un secteur de patte, aprés avoir été
découpé, est implanté & la place d'une fenétre découpée dans une face coxale.
Les polarités proximo-distales du greffon et des tissus récepteurs sont respec-

tées. Les diverses séries réalisées sont consignées dans le tableau XXXIV.
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2 - Hypoderme doublé de conjonctif

Ie greffon est une face dorsale ou ventrale du 5e article tarsal.
Ia différence entre la.largeur des faces coxales réceptrices et celle du greffon
est compensée par l'utilisation de donneurs plus &gés (stade V) que les récep-

teurs (stade II) (fig. 25, @, P).

5 ~ Hypoderme seul

Il provient de la coxa ou du fémur.

- Origine coxale. Sur la face ventrale, la plage hypodermique
utilisable fournit des greffons de faible hauteur. Ils sont implantés doréale—
ment & chéval sur 1l'apex coxal et la plage articulaire coxo-trochantérienne
(fig. 25, b).

- Origine fémorale. L'anatomie fémorale permet le prélévement
de greffons d'une taille suffisante pour remplacer une face coxale sur toute
sa hauteur (fig. 25 c). '

Pour les greffons des types 2 et 3, les associations hétérogénes sont
réalisées par transfert du greffon en position coxale opposée par greffe hété-
ropleurale. D'autre part, des associations témoins, homogénes quant & la qualité
des faces associées (greffon et porte-greffe se situent sur la méme face) sont
réalisées par greffe homopleurale. Il nous faut en effet pouvoir apprécier
1'effet morphogénétique possible dfl 4 1'association de niveaux différents de
1l'axe proximo-distal (cf partie II, Ch. IV ). Aprdés la greffe, la patte récep-

trice subit 1'autotomie.

B - RESULTATS

Nous examinerons uniquement ici 1'effet morphogénétique des associa-
tions (tableau XXXIV)., La composition des prestations surnuméraires sera

étudiée en détail dans le chapitre suivant (Ch. VIII p, 143 - D).

1) Greffe de tissus profonds

Dans la majorité des cas,aucune nécrose ou expulsion
immédiate des tissus greffés ne se produit. ILa régénération axiale s'effectue

normalement et aucune formation surnuméraire ne se constitue. ILa patte a une
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croissance ultérieure normale. Parfois la coxa est un peu plus forte du c6té

opéré.

2) greffe d'hypoderme doublé de conjonctif

L'association témoin n'est accompagnée de morphogendse
qu'une fois sur‘ﬁ}h La prestation observée, minuscule, est apparemment segmen-
tée. Par contre, les associations hétérogénes sont constamment (21/21) ou

fréquemment fertiles (5/13).

5) Greffe d'hypoderme

Tous les greffons ccxaux (15/15) comme fémoraux @ky@o)
déterminent ,en association hétérogéne,l'apparition d'une morphogenése surnumé-
raire. Certains greffons coxaux (5/15) provoquent méme la formation de deux
prestations (Pl. XXV, fig. a). Nous envisagerons une explication de ce dernier

type de résultat dans le chapitre suivant (Ch. VIII, p. 150 - 1).

C -~ DISCUSSION

Nos observations montrent gque
1) - un greffon hypodermique doublé de conjonetif ou, bien
mieux, un greffon hypodermique seul, suffisent, en association hétérogéne, pour
déclencher une morphogenése comparable & celle que provoquent les greffons
comportant de 1'hypoderme et des tissus profonds (muscle, conjonetif, nerf,
trachées) ;
2) - une association hétérogéne de tissus profonds, essentiel-

lement musculaires, n'engendre aucune morphogengse surnuméralre.

En ce qui concerne le déclenchement d'une morphogendse surnuméraire,
les associations hétérogénes ont une efficacité comparable, qu'elles mettent
en jeu des niveaux de 1l'axe proximo-distal identiques ou différents. Nous en
déduirons que la qualité d'une face est la méme, dans le plan dorso-ventral
sur toute la longueur de la patte. BOHN (1965 b) en associant des fragments
de fémur et de tibia a pu, pour ces deux segments, faire la méme constatation
que nous. Par conséquent, 1'hypoderme d'une face s'avire indubitablement

différent de celui de la face opposée. Si 1'hypoderme joue effectivement le
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r8le essentiel dans le déclenchement de la morphogenése, encore faut-il main-
tenant s'assurer que le processus débute effectivement & son niveau. Clest

pourquoi nous avons entrepris une étude histologique complémentaire,

III - ETUDE HISTOLOGIQUE DES REGENERATIONS AXTAIE ET SURNUMERAIRE

A - MATERIEL - METHODES

Nous avons essayé d'étudier les divers types d'associations qui ont
permis 1'élaboration de notre hypothése relative & 1'hétérogénéité. Seules les
associations comportant une hétérogénéité se sont révélées relativement faciles
3 exploiter par examen de coupes longitudinales du moignon coxo-trochantérien
orientées conformément au plan de la patte contenant 1'association., Ies prin-
cipaux cas examinés sont les suivants

- face coxale antérieure greffée en position postérieure,

- face coxale ventrale greffée en position dorsale,

- face coxale dorsale greffée en position ventrale,

Ces greffes effectuées généralement le 2e Jour du stade IT sont
suivies de l'autotomie de la patte réceptrice. Nous tiendrons également
compte des résultats des deux cpérations suivantes :

- association,par affrontement dans une fenftre sternale,
de deux faces coxales respectivement antérieure et postérieure (1'étude morpho-
logique sera effectuée dans le chapitre IX, p. 161, b).

- greffe de facgogg%grieure en position coxale postérieure
associée 3 une tentative d'interposition d'un filtre millipore entre le greffon
et les tissus récepteurs.

Mis & part ces deux derniers cas, les fixations ont été faites de
2 en 2 jours a partir du 4e jour post-opératoire jusqu'au début de 1'intermue
suivante. Les coupes de 5 & 7 p d'épaisseur ont été colorées par le glychémalun

de MEYER et 1'érythrosine.

B - RESULTATS

Nous examinerons successivement la régénération axiale et 1'édvolu-

tion des centres morphogénétiques suriuméraires.
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1 - Régénération axiale

Ia fermeture de la plaie par réalisation d'une continuité
hypodermique & l'apex du trochanter est sutvie d'une abondante sécrétion de
liquide de type exuvial (6e-Te Jjours post-opératoires), puis d'une intense
activité mitotique dans tout le trochanter (7e-8e jours Jjusqu'au 12e post-
opératoires). Cette prolifération engendre d'abord un feuillet hypodermique
épais & cellules hautes et étroitement juxtaposées constituant une sorte de
doigt sous la cuticule du moignon coxo-trochantérien (Pl. XX, fig. b, c, e).
Sa croissance s'accompagne ensuite (10e - 12e jours post-opératoires) d'un
reploiement signalant le début de la phase de segmentation du régénérat.

L'exuviation survient en moyenne 16 & 18 jours aprés 1'opération.

2 - Evolution des centres morphogénétiques surnuméraires

Ia geneése d'un centre débute assez tardivement et de fagon
trés discréte. Au plus t8t vers les 7e - 8e jours post-opératoires, on peut
repérer,au niveau de contact distal entre greffon et porte-greffe, des cellu-
les hypodermiques plus colorables 4 noyau généralement un peu plus grand que
celul des cellules voisines (Pl. XX, fig. ¢, d, e, f). Dans cette zone se loca-
lisent préférenticllement les mitoses par ailleurs peu nombreuses a ce niveau
coxal De plus, sous cette plage hypodermique s'accumulent des cellules sans
doute d'origine sanguine. Cette accumulation se produit aussi au niveau de
contact proximal entre greffon et porte-greffe, de méme qu'elle se rencontre
dans le cas d'un affrontement entre hypodermes coxal et sternal par exemple
(P1. XX, fig. g). Par suite des multiplications cellulaires, alors que 1le régé-
nérat axial est en cours de reploiement, il se forme un amas hypodermique
lenticulaire, généralement plus épais que 1'hypoderme coxal voisin (Pl. XX,
fig. ¢, d, e, f). Cet amas est caractérisable par sa colorabilité cytoplasmique
et la présence de mitoses. Ac:tadgel'évolution, le reploiement du régénérat
axial s'accompagne d'un tassement de la coxa qui rend 1'observation difficile.
Par contre, sit8t aprés la lére exuviation post-opératoire, les centres surnu-
méraires, d'importance variable, sont aisément étudiables. Ils consistent alers
en un épais feuillet hypodermique doublé d'une trame conjonctive lAche. les

cellules hypodermiques expulsent trés précocement du liquide exuvial et



repremment leurs divisions (lerou?2e jours de 1l'intermue) (Pl. XXI, fig. a, b, ¢).
En ce qui concerne ces centres surnuméraires, c'est par conséquent
au niveau de l'hypoderme que se déroulent les phases initiales les plus

visibles de leur formation.

IV - DISCUSSION

Pour préciser le rdle morphogénétique de 1l'hypoderme, deux types
d'arguments ou d'études peuvent &tre retenus : les arguments expérimentaux et
les études histologiques.

Sur le plan expérimental, STEINPERG (1951) étudiant la morphogenése

imaginale de la patte chez Galleria mellonella a pu obtenir des formations de

type patte uniquement hypodermiques & la suite de greffe d'hypoderme dans la
cavité générale. SUSTER (1938) a vu se former des vésicules analogues chez

Sphodromantis. De ce dernier résultat, WIGGLESWORTH (1953) a tiré la conclusion

que "la capacité morphogénétique de réaliser la morphologie externe semble
résider exclusivement dans 1'hypcderme". D'ailleurs pour deux autres Arthro-
podes, le crustacé Isopode Asellus et 1'insecte Periplaneta orientalis,

ZHINKIN (1944) se fondant sur des travaux de KOPEC (1923) n'hésite pas & affir-

mer que les potentialités de développement sont entiérement confinées dans
1'hypoderme.

Utilisant & la fois les arguments expérimentaux et histologiques,
IECAMP (1940), travaillant sur Carausius,écrit : "la région apicale coxo-
trochantérienne s'est montrée organisatrice dans la morphogendse des régénérats;
elle correspond A peu prés au lieu d'activité initiale de 1'hypoderme dans le
processus de régénération. De méme, STEINBERG (1959) déduit de ses observa-
tions histologiques que "les premiers stades de la régénération sont associés
a4 1l'activité du tissu de recouvrement -1'hypoderme- qui détermine la potentia-
1ité de régénération”.

Examinons maintenant les résultats des études purement histologiques.
Sur Carausius, HELDMANN (1929) et FRIEDRICH. (1930) ont montré 1'importance de
1'activité hypodermique, mais n'ont pas pu préciser si ce tissu joue le rdle
morphogénétique initiateur lors de la régénération. Dans une étude récente

sur la blatte Periplaneta americana, PENZLIN (1963) se borne & montrer que la

fermeture de la plaie par 1'hypoderme précéde la phase mitotigque. Enfin,
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NEEDHAM (1965) considére chez Asellus que la formation et le ~développement
d'un blastéme de régénération hypodermique pourraient &tre dus & un contact
entre,d'une part l'hypoderme et,d'autre part le nerf et le vaisseau sanguin
localisés dans l'axe de 1'appendice.

En ce qui concerne les phases initiales de la régénération, ces
études histologiques ne contredisent pas, mais ne confirment pas non plus les
conclusions tirées essentiellement d'arguments expérimentaux. En fait, le
processus est tres complexe et met en jeu de nombreux éldments hypoderme,
hémoeytes, muscles, conJjonctif, nerf, trachées. A ce Jjour, aucune étude expé-
rimentale n'a tenté d'éliminer électivemert certains constituants afin d'en
déterminer plus sfirement le r8le. Ur, au niveau des centres surnuméraires,
nous reproduisons une situation histeoclogique simple, analogue a celle des dis-
ques imaginaux. Nous constatons alors qu'en 1'absence d'innervation propre
de ces centres, le début du processus morphogénétique associe 1'hypoderme
et des cellules conjonctives vraisemblablement d'origine sanguine et donc nor-
malement libres. Comme la fixation de telles cellules s'effectue aussi en
d'autres-endroits oll se raccordent simpEg%ggfgggghg%gggge%ypodermiques, ce
phénoméne ne doit pas relever spécifiquement de la morphogenése. Il semble
donc que l'activation hypodermique représente la phase initiale du processus
morphogénétique. Dans les cas de greffe musculaire, 1'élimination, par lyse,
phagocytose ou enkystement, du matériel greffé pourrait &tre incriminée pour
expliquer l'inefficacité de 1'opération. En fait, sur trois cas étudiés his-
tologiquement aprés qu'ils aient subi trois mues post-opératoires, deux mon-
trent encore un peu de matériel greffé mais enkysté et dégénérescent. On peut
néanmoins penser qu'un greffon susceptible de persister aussi longtemps serait
éventuellement 3 méme de manifester des potentialités morphogénétiques au moins
pendant 1'intermue opératoire. D'autre part, signalons que 1'hypoderme fémoral
ventral, pourtant rapidement éliminé,par une sorte de rejet,du contexte coxal
dorsal, déclenche cependant une morphogenése.

Par conséquent , alors que BOHN (1965 b) ne savait pas s'il fallait
attribuer 4 1'hypoderme ou aux tissus profonds ou encore i leur ensemble la
responsabilité du déclenchement de la morphogenése, nous pouvons conclure que
1'hypoderme est le tissu responsable. A 1'inverse de ce que IECAMP (1940)

affirmait : "La nécessité, pour 1'hypoderme, de se compléter, par prolifération,
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en une enveloppe interne continue, n'est qu'un simple facteur mécanique de la
régénération", nous dirons que 1'hypoderme est régionalement différencié et
qu'une sectionde la patte entraine 1'association de différenciations.en quelque
sorte complémentaires, association nécessaire, ¢+ . suffisante pour déclencher
une morphogenése régénératrice.

Ce type de résultat s'intégre de fagon satisfaisante parmi ceux
relatifs 4 la morphogengse embryonnaire. Au cours de 1'embryogengse, 1'hypoder-
me s'autodifférencie et induit la différenciation mésodermique (BOCK, 1939 ;
HAGET, 1950 ; ALLEAUME, 196% ; FOURNIER, 1968). De plus, SAHOTA et BECKEL
(1967) ont récemment établi que 1l'orientation de certains muscles de Galleria
dépend de territoires hypodermiques définis jouant, 1a aussi, mais cette fois
au cours de la vie larvaire, un rfle organisateur fondamental. ILa potentialité
morphogénétique hypodermique que nous mettons en évidence représenterait,
comme dans le dernier cas cité, le maintien pendant la vie larvaire de la

potentialité organisatrice manifestée pendant 1'ontogenése.

V - POTENTIALITES MORPHOGENETIQUES DE DIFFERENTS HYPODERMES

Nous examinerons le cas de 1'hypoderme articulaire de la membrane

coxo-pleurale puis ceux des hypodermes du sternite et du tergite.

A - MEMBRANE ARTICUILATIRE COXO-PLEURALE

1 - Opérations

Cette plage hypodermique est prélevée § la base antérieure d'une
patte et greffée, de fagon homopleurale, dans une fenftre a 1'apex d'une face

coxale postérieure (fig. 29 b).

2 -~ Résultats

Trois greffes seulement sur 51 déclenchent une morphogenése
surnuméraire. Celle-ci avorte dans deux cas et le 3e donne une branche bien
différenciée. Dans les 48 autres cas, le greffon persiste sous sa forme mem-
branaire et se développe parfois en une masse boursouflée assez importante.

Pour les trois cas sus-cités, il est possible qu'un fragment coxal, de la base




Figure 26 - Résultats de greffes de fragments d'hypoder‘me de sternite

trale (a) et de fragments d'nypoderme de sternite ou de tergite (T

D, P, V: respectivement, faces dorsale, postérieure, ventrale.

(S) dans une face coxale ven-
) dans une face coxale dorsale (b).
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de la face coxale antérieure, prélevé et greffé avec la membrane articulaire,

soit responsable de 1'ébauche de morphogenese {(cf Ch. VIII, p. 151 - B).

B - HYPOCDERMES DU STERNITE ET DU TERGITE

1 - Opérations

Des greffons rectangulaires dont la longueur correspond a la
direction antéro-postérieure sont découpés dans le sternite (ventral) ou le
tergite (dorsal). Ils sont implantés dans une fenétre découpée dans une face

coxale ventrale ou dorsale. La patte réceptrice subit ensuite 1'autotomie.

Séries opératoires (fig. 26)
a) Les directions antéro-postérieure du greffon et
proximo-distale de la coxa coincident ; le greffon provenant du sternite (8
cas) ou du tergite (6 cas) est greffé en position dorsale.
b) Les directions postéro-antérieure du greffon et pro-
ximo-distale de la coxa coincident.
~ le greffon issu du sternite est greffé sur la face

coxale ventrale (18 cas)

- le greffon issu du sternite est greffé sur la face

coxale dorsale (24 cas)
- le greffon issu du tergite est greffé sur la face

coxale dorsale (21 cas).

2 - Résultats

L'ensemble des résultats de ces différentes associations est

homogéne. La régénération axiale est normale. A la premiére mue post-opératoire,

le greffon forme une excroissance d'aspect variable, conique, cylindrique ou
en forme de lame, insérée dans la base coxale (Pl1., VI, fig. c, e, f). Ultérieu-
rement, cette formation qui se pédiculise plus ou moins peut &tre éliminée ou

persister sans jamais se développer notablement (fig. 26).
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C - CONCIUSION

Dans nos conditions expérimentales, ces hypodermes de provenances
diverses ne manifestent aucune activité morphogénétique méme en association
apparemment hétérogéne. De plus, les greffons hypodermiques provenant du ster-
nite et du tergite sont parfois sujets a des réactions d'élimination. Une fois
éliminés,leur place se trouve comblée par une prolifération que n'accompagne

aucune morphogenése, exactement comme lorsqu'un greffon s'est nécrosé.

VI - CONCIUSION GENERAIE

Parmi la gamme des différenciations hypodermiques, seules les quali-
tés rencontrées au niveau d'un appendice comme la patte s'aviérent capables de
provoquer une morphogenese. les qualités de secteurs hypodermiques qui norma-
lement ne participent Jjamais & une genése d'appendice sont incapables de

susciter une réaction morphogénétique dans la patte.
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CHAPITRE VIII

MODALITES DE FORMATICN ET DE DEVELUPPEMENT
D'UN CENTRE MORPHOGENETIQUE

I - INTRCDUCTION

les faces de méme qualité (par exemple antérieure) d'une souche et
d'un régénérat sont en prolongement. Comment peut-on concevoir la réalisation
de cette continuité. Il semble que les différentes faces de 1l'appendice situdes
proximalement au niveau d'amputaticn participent de fagon égalééla formation
d'un blastéme de régénération. Cependant, les cellules qui édifient une face
provienmnent-elles effectivement de la face correspondante de la souche ? le
blasteme est en effet conique ou ecylindringe. et les limites morphologiques
entre les faces disparaissent. On peut donc imaginer que la redistribution du
matériel du blastéme n'entrafne pas exactement la restitution d'une qualité
4 partir de la méme qualité. Néanmoins, nous avons montré (Ie partie, ch. II,

p. 37 ) qu'une face trochantérienne, par exemple ventrale,peut s’engager pres-
que seule dans une morphogenése et réaliser une prestation ayant essentielle-
ment sa qualité (en 1'occurence la qualité ventrale).

Considérons maintenant les branches surnuméraires des schistomélies
obtenues expérimentalement par rotation de 18C° d'un é1ément distal. Pour expli-
quer leur origine, deux hypothéses ont été avancées. D'une part, elles pourraient
provenir d'une collaboration du greffonegu porte-greffe et auraient done une
composition chimére. D'autre part, d'origine pure, chacune d'elles serait
issue,soit uniquement du greffon, soit uniquement de la souche. la premiere
hypothése a toujours été négligée et c'est la seconde qu'on a retenue.
BODENSTEIN (1937) aurait d'ailleurs constaté en utilisant chez Vanessa.
des associations de type hétéronbme que greffon et souche édifieraient chacun
une branche surnuméraire. Or, nous avons obtenu réguliérement aprés implanta-
tion d'une seule face coxale en position opposée une néoformation surnuméraire
ayant quatre faces. Dans 1'hypothése d'une pureté d'origine des prestations

surnuméraires, il faudrait admettre qu'une seule face coxale serait capable de
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restituer les différenciations des quatre faces. Elle devrait, en particulier,
fournir la qualité de la face opposée. D'aprés nos résultats obtenus a partir
de faces trochantériennes, le fait ne paraft guére possible. Reconsidérons
donc le probléme.

Admettons que dans un processus de régénération chaque face conser-
ve sa qualité méme pendant la phase de dédifférenciation et assure 1'édifica-
tion de son prolongement dans le régénérat. Examinons dans cette hypothése le
cas d'une association hétérogéne, par exemple : face coxale ventrale greffée
en position coxale dorsale. Les deux élémets, greffon et porte-greffe,colla-
boreraient & la réalisation de la formation surnuméraire. En particulie,
chacun d'eux donnerait, dans son prolongement,une face ayant sa propre qualité
au greffon correspondrait une face ventrale et aux tissus récepteurs une face
dorsale. Or, nous retrouvons effectivement cette situation (cf p.95, 109-4). Il
reste néanmoins a expliquer l'origine des deux autres faces, ici, antérieure
et postérieure ; nous examinerons ce probléme dans le ch. IX.

Notre hypothése s'avére donc plausible. Cependant, elle implique que
les tissus récepteurs,dans 1'exemple cité,perdent leur polarité proximo-distale
pour ~2n acquérir une nouvelle. Dans une lé&re partie, nous étudierons par consé-
quent cette possibilité dans ncs conditions expérimentales. En 2e lieu, nous
essaierons d'établir clairement une filiation entre chacun des deux éléments
d'une association hétérogene et les parties surnuméraires néoformées. Enfin,
en Je lieu, nous exa@inerons les importances respectives des aptitudes régé-
nératrices du conte§%§$€%egﬁ greffon dans le développement de la morphogenése

surnuméraire.

IT - POLARITE PROXIMO-DISTAIE DANS IA MORPHOGENESE SURNUMIRAIRE

Nous avons montré (IIe partie, ch. IV, p. gg ) qu'il est possible
d'obtenir des régénérats intercalaires dont la polarité proximo-distale est
1'inverse de celle du reste de la patte. Par conséquent, quelle que soit
l’origine de ces formations, il s'est produit lors de leur mise en place une
inversion de polarité proximo-distale. Nous avons complété ces résultats en
étudiant dans deux autres cas la possibilité d'inversion de cette polarité.

L'étude porte dans le ler cas sur le périmétre complet d'une section
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d'appendice.et.dans le 2éme cas sur un front de section d'une face coxale.

A - REGENERATION APRES RETOURNEMENT PROXIMO-DISTAL D'UN FRAGMENT
FEMORAL

1 - Upération

Une patte est sectionnée une premiére fois dans le fémur basal,
puis de nouveau & la limite coxo-trochantérienne. Ainsi se trouve isolé un frag-
ment comportant le trochanter et une parti» fémorale ayant environ la hauteur

du trochanter. Apreés retournement proximo-distal exécuté dans le plan dorso-

ventral, ce fragment est implanté en position orthotope dans la coxa.

2 -~ Résultats

Une nécrose affecte réguliérement 1'extrémité libre du fragment
retourné, et en particulier le trochanter ; cependant, dans un certain nombre
de cas, la partie fémorale persiste, isolée du trochanter par le diaphragme
d'autotomie. Le mode de retournement détermine la création de deux zones
d'associations hétérogénes en positions respectivement ventrale et dorsale ;
leur manifestation complique les résultats. Néanmoins, 7 cas ont pu €tre ana-
lysés. Dans 2 d'entre eux, le greffon domne naissance & un cowrt fragment tibial
et & un tarse tétramére. Ia polarité proximo-distale de 1l'ensemble tibia-tarse
est normale,donc inverse de celle du greffon. Dans chacun des 5 autres cas, il
se constitue 3 apex tarsaux ; tous présentent une polarité proximo-distale

LN

normale. L'un d'eux provient & coup s{x uniquement du greffon.

3 -~ Conclusion

Le retournement proximo-distal n'empéche aucunement la régéné-
ration ; de plus le régénérat posséde une polarité proximo-distale normale.
Dans les tissus en régénération, une inversion de la polarité existant au mo-
ment du retournement est venue compenser ce dernier. Ces résultats concordent
avec ceux que BOHN a obtenus en opérant de fagon analogue sur des fragments
de tibia (1965 b).




Figure 27 - a : Association hétérogéne entre une face coxo-trochantérienne antérieure (A) et une face
coxo-trochantérienne postérieure (P) (greffe homopleurale).
Résultats : 1 : centre morphogénétique proximal (c.p.). 4 types de résultats sont représentés.
Tro : trochanter ; ony. : onychium ; tig. : tigelle - 2 : centre morphogénétique distal (c.d.).
1l et 2 : cas de manjfestation simultanée des deux centres sous forme d'un rézénérat complet.
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B - EVOLUTION D'UNE ASSOCTATION HETEROGENE REALISEE SUR UNE FACE DANS
IE CAS D'UN RETOURNEMENT PROXIMO-DISTAL DU GREFFON

Dans ce cas, nous avons étudié les potentialités morphogénétiaues
quand les deux éléments d'une association hétérogéne ont leurs polarités
proximo-distales disposées & 1'inverse 1l'une de 1l'autre, de fagon non & s'af-

fronter mais a se fuir.

1 - Principe et sériecs opératoires

a) Principe (fig. 27)

Une face coxale ou coxo-trochantérienne est greffée de
fagon homopleurale dans une fenétre coxale de la face opposée. Le greffon est
implanté de fagon & ce que son front de section distal se situe en position
proximale dans la coxa réceptrice. la partie distale de cette derniére est
de ce fait en contact avec le front de section proximal du greffon. Bien que la
greffe soit homopleurale, gréce au retournement proximo-distal du greffon, les
polarités dorso-ventralesde ce dernier et des tissus récepteurs sont les mémes.
Seules différent donc les polarités proximo-distales. En outre, les associations
réalisées sont de type homonome ou hétéronome : le greffon est associé respec-
tivement a une face coxale de patte,soit de méme niveau thoracique, soit d'un

autre niveau. Aprés 1'implantation, la patte réceptrice subit 1l'autotomie.

b) Séries

- Greffon coxal

- Associations homonomes : sur les trols types de pattes,

une face antérieurc est greffée en position postérieure.

- Association hétéronome : face postérieure prothoracique

L

greffée en position antérieure métathoracique.

- Greffon coxo-trochantérien

- Associations hétéronomes : face antérieure prothoraci-
que greffée en position postérieure mésothoracique.
- face antérieure mésothoracique greffée en posi-

tion postérieure prothoracique.
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- face antérieure métathoracique greffée en posi-

tion postérieure,soit prothoracique, solt mésothoracique.

2 - Résultats (tableau XXXV)

Ils sont caractérisés par la présence de 1 ou de 2 régénérats
surnuméraires (Pl. XXI, fig. d ; Pl. XXII). Dans le dernier cas, les régénérats
correspondent aux deux niveaux de contact proximal et distal entre le greffon
et les tissus récepteurs. A cnacun de ces niveaux peut se constituer un centre
morphogénétique. Quand il ne se forme qu'un régénérat surnuméraire, il provient,
soit du centre proximal, scit du centre distal.

L'aspect morphologique des prestations issues de ces deux centres
ainsi que la variabilité des résultats seront examinés dans la IVe partie de
ce chapitre. Nous ne considérons ici que les corrélations entre,d'une part les
polarités proximo-distales du greffon et du porte-greffe et d'autre part la
naissance d'une morphogenése. En ce quil concerne le centre proximal, il nous
suffit de remarquer qu'a son niveau, ces polarités s'affrontent exactement
comme dans le cas ol un centre morphogénétique se constitue aprés section d'un
appendice. Au niveau du centre distal oll les polarités se fulent,une morphoge-
nése survient dans 30 cas sur 66 et peut donner naissance i une prestation bien
différenciée comportant tous les segments, du trochanter jusqu'a 1'onychium.
Ia polarité proximo-distale de cette prestation est normale sur tsutes ses

faces et n'est ni celle du greffon ni celle des tissus récepteurs.

C ~ CONCIUSION

Dans le cas du front de section d'une face comme dans le cas du front
de section correspondant aux quatre faces d'un segment complet, nous constaténs
que la polarité proximo-distale existante est susceptible de s'inverser. En
effet, en ce qui concerne une face dans nos diverses associations hétérogenes,
les polarités proximo-distales du greffon et du porte-greffe ont été associées
de trois fagons différentes. Dans la plupart des cas, elles sont orientées
dans le méme sens et, dans le dernier type d'expérience relaté, elles s'affron-
tent (centre proximal) ou se fuient (centre distal). Néanmoins, des prestations

surnuméraires ayant une polarité proximo-distale normale sur toutes leurs faces
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ont pu se développer. Dans 1l'hypothése ol la prestation surnuméraire provien-
drait uniquement du greffon ou du porte-greffe, comme dans 1'hypothése d'une
collaboration de ces deux éléments, il nous faut admettre que la polarité de
1'un comme de l'autre peut s'inverser quand se constitue le centre morphogéné-
tique. Nous en déduirons que 1'établissement de la polarité proximo-distale
n'est pas commandée par la polarité des tissus situés proximalement ou méme

distalement & un centre morphogénétique, mais qu'elle s'instaure dans le centre

lui-méme, suivant un processus que nous envisagerons plus lein (p. 186).

III - PARTS RESPECTIVES DES DEUX EIEMENTS D'UNE ASSOCIATION HETEROGENE DANS IA
CONSTITUTION D'UNE RRANCHE SURNUMERAIRE

Dans cette étude, nous examinerons en premier lieu les résultats
relatifs & 1'orientation des pr@stations surnuméraires obtenues aprés retour-
nement proximo-distal d'un greffon placé en association hétérogéne. Ensuite,
nous essaierons de voir quelle filiation peut exister entre les tissus néo-
formés et les tissus différenciés d'une association hétérogéne. A cette fin,
nous étudierons successivement trois types d'associations mettant en jeu des
greffons d'une nature différente de celle des tissus du porte-greffe :

- association de tissus de pattes 4 potentialités structurales
identiques mais réalisant des morphologies différentes.

- associations,de tissus de patte et d’antenne, i potentialités
structurales différentes.

Enfin, associations de tissus de pattes & potentialités structurales
différentes, dont les résultats sont plus délicats a interpréter que ceux

des associations précédentes.

A - CRIENTATION DES PRESTATTIONS SURNUMERATRES APRES RETOURNEMENT
PROXIMO-DISTAL DU GREFFON

Les expériences (p.l31B) associent un greffon antérieur et une face
coxale réceptrice postérieure. Deux centres peuvent se constituer, respective-
ment 4 la base (centre proximal) et a 1l'apex (centre distal) du greffon.

Examinons 1'orientation des prestations issues de chacun de ces centres.
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1 -~ Centre proximal

les prestations possédent une orientation complétement normale :
les quatre faces sont disposées exactement comme celles du régénérat axial. En
particulier, les faces de qualité antérieure et postérieure sont en positions
respectivement antérieure et postérieure (Pl. XXII, fig. ¢ ; Pl. XXITI, fig. a).
Pour ce type de régénérat surnuméraire il n'y a donc aucune relation de symétrie
par rapport au régénérat axial. En outre, il faut remarquer que la face de
qualité antérieure de ces prestations prol-.nge le greffon qui est de méme
qualité. De méme, leur face de qualité postérieure est dans le prolongement de

la base de la face coxale postérieure réceptrice.

2 - Centre distal

*

Ce centre engendre des branches & orientation dorso-ventrale
normale, mals dont la face de qualité antérieure se situe en position posté-
rieure et la face de qualité postérieure est en position antérieure. Il y a
donc cette fois entre la branche surnuméraire et le régénérat axial la relation
de symétrie mise en évidence antérieurement (p. %28). Comme pour la prestation
issue du centre proximal, c'est dans le prolongement du greffon (qualité
antérieure) que se situe la face de qualité antériecure, et dans le prolongemeﬁt
du porte-greffe (qualité postérieure) qu'on rencontre la face de qualité

postérieure.

5 - Conclusion

En résumé, plus que la présence ou 1l'absence d'une relation de
symétrie vis 3 vis du régénérat axial, nous retiendrons qu'une face de la qualité
du greffon prolonge ce dernier & chacune de ses extrémités dans les prestations
surnuméraires, de méme qu'en position opposée ,dans la prestation surnuméraire,
une face de la qualité du porte-greffe fait suite aux tissus du porte-greffe.

ILes rapports entre les qualités du greffon ou du porte-greffe et celles des

faces des prestations surnuméraires sont donc identiques & ceux qui existent
dans le cas ou le greffon ne subit pas de retournement proximo-~distal.
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B - ASSOCTIATIONS HETERONCMES DE TISSUS DE PATTES A POTENTIALITES
STRUCTURALES IDENTIQUES

Considérons le cas ol une face coxale issues d'une patte prothoracique
est greffée dans une face coxale opposée d'une patte méso- ou métathoracique
de facon a provoquer la formation d'une prestation surnuméraire. Comme les
morphologies prothoraciques d'une part, méso- ou métathoracique d'autre part
sont nettement différentes, nous pouvons espérer, par cet artifice expérimental,
distinguer les parts respectives du greffcn et du porte-greffe dans cette
prestation. Nous étudierons donc successivement les résultats d'associations
réalisées suivant ce principe dans le plan antéro-postérieur et dans le plan

dorso-ventral.

1 - Associations entre faces antérieure et postérieure

a) Séries opératoires

Deux séries ont été effectuées :

Série 1 : homogreffe hétéropleurale de face coxale
antérieure métathoracique dans une fenftre coxale postérieure prothoracique.

Série 2 : homogreffe hétéropleurale de face coxale

antérieure prothoracique dans une fenétre coxale postérieure mésothoracique.

b) Résultats

Désireux d'obtenir des prestations surnuméraires libres
dés 1l'apex coxal afin que la morphologie de leur fémur soit étudiable, nous
avons implanté nos greffons assez proximalement dans la coxa. De nombreuses
associations sont alors stériles ou ne domnent qu'une morphogenése abortive ;
les prestations surnuméraires bien différenciées sont assez rares. De plus,
certaines de ces dernidéres n'ont pas atteint une différenciation suffisamment
poussée pour servir dans notre étude. Finalement nous avons pu examiner cing
cas dans la série 1 et 4 dans la série 2. Morphologiquement les résultats sont
toujours sans équivoque (Pl. XXIII) : le greffon et la face fémorale surnumé-
raire qui lul correspond ont mémes qualité et nature, c'est i dire la qualité
antérieure et respectivement les natures métathoracique (série 1) et prothora-

cigue {série 2). Par contre, la face fémorale située en position opposée est
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de la qualité (postérieure) et de la nature (prothoracique : série 1 ; mésotho-
racique : série 2) des tissus récepteurs. Autant qu'on puisse en juger,les faces
ventrale et dorsale du fémur sont chimeres : & leur niveau on assiste 4 un
affrontement des tissus de la nature du greffon et du porte—greffé. Distalement,
au fémur, 1'analyse morphologique donne des résultats incertains pour le tibia
mais nets pour le tarse. Dans l'axe de sa face ventrale, ce dernier présente
des caractéristiques conformes au greffon. Ainsi, dans la série 1 il posseéde
des épines métathoraciques et dans la série 2 des soies prothoraciques. Dans
1 cas de cette derniére série, il y a cependant coexistence d'épines de soies.
Enfin, rappelons que dans la série 2, les pattes donneuse (prothora-
cique) et réceptrice (mésothoracique) différent notablement par la taille ;
la patte prothoracique est plus longue que la mésothoracique et ceci est per-
ceptible au niveau des longueurs fémorales. La prestation surnuméraire chimére
observée présente dans ce cas en fin de croissance un fémur nettement plus long
que celui du régénérat axial. Pourtant, ce dernier régénérat est apparu une

mue plus t8t que la branche surnuméraire (Pl. XXIII, fig. d).

2 - Associations entre faces ventrale et dorsale

a) Séries opératoires

Série 1 : homogreffe hétéropleurale de face coxale
ventrale prothoracigque en position coxale dorsale métathoracique.
Série 2 : homogreffe hétéropleurale de face coxale ven-

trale métathoracique en position coxale dorsale prothoracique.

b) Résultats

Dans chaque série, trois cas sont exploitables. La morpho-
logie d'ensemble du fémur surnuméraire est du type récepteur mais sa face de
qualité ventrale présente, dans ces six cas, la nature du greffon ; celle -ci se
repére en effet gréce 3 la pilosité. De méme, la face ventrale du ler article
tarsal possede dans la série 1 des soies prothoraciques et dans la série 2
des épines métathoraciques.

la face prolongeant le greffon est donc de méme nature que lui.
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Figure 28 - Greffes de face dorsale (A) et ventrale (B) de scape dans une face coxale.
ia lere rangée représente le scape donneur vu de la face donneuse dorsale (D) ou ventrale (V) ou
en section transversale. la 2e rangée représente 3 types d'associations donnant lieu a des morpho-
genéses surnuméraires vues de la face coxale réceptrice et en coupe transversale schématique.
h-1 : greffe de face dorsale de Scape dans une face coxale ventrale ; 2 : résultat le plus typique -
A-5 : greffe de face dorsale de scape dans une face coxale postérieure. 4, 52 types de résultats

(face postérieure) ; (. : pase du régénérat surnuméraire représenté en 5 mals vu de la face ventrale ;
elle ne comporte du trocnanter {tro) avec liseré d'autotomie (l.a.) que dans le prolongement des
tissus récepteurs. r.a. : régénérat axial ; r.s. : régénérat surnuméraire - B-1 : greffe de face

ventrale de scape en position coxale dorsale. 2, 3 : 2 types de résultats.
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3 - Conclusion

Dans tous les cas ol les associations hétéronomes effectuées
dans les plans antéro-postérieur et dorso-ventral ont fourni une prestation
surnuméraire étudiable, le fémur de celle-ci est constamment de composition
chimére. Il présente mémes qualité et nature quz le greffon sur la face qui
prolonge ce dernier alors que la face opposée est de mémes nature et qualité

que les tissus récepteurs.

C - ASSOCIATIONS DE TISSUS A POIENTIALITES STRUCTURALES DIFFERENTES
(PATTE ET ANTENNE )

1 - Principe et séries opératoires

a)} Principe

Au niveau de l'antemnne, quand la régénération procéde
4 partir du scape, elle est de type hétéromorphe (SCHMITT-JENSEN 1913 ;
CUENOT 1921 ; BRECHER 1924) Jans quelques cas exceptionnels (BRECHER, 1924),
elle donne naissance & deux segments assimilés a4 un fémur et un tibia suivis
d'un tarse tétramére typique ; dans la trés grande majorité des cas, seul le
tarse apparaft. Nous envisagerons donc ici les résultats obtenus par greffes
de faces de scape a potentialités essentiellement tarsales dans une face
coxale. L'implantation d'une face dorsale ou ventrale de scape dans une quel-
conque face coxale a toujours été réalisée de facon & faire coincider 1'orien-.
tation axio-latérale de la face de scape utilisée avec 1'orientation soit
antéro-postérieure (greffes dans le plan dorso-ventral), soit dorso-ventrale

(greffes dans le plan antéro-postérieur) des tissus récepteurs.

b) Séries (fig. 28)

Cing séries opdratoires différentes ont €té effectudes
en utilisant comme récepteur une coxa,parfois prothoracique, ou généralement
mésothoracique.

La face ventrale du scape a été greffée de fagon hétéropleurale,
dans une fenftre coxale située,soit postérieurement (lére série), soit dorsa-

~

lement (2&me série). Ia face dorsale du scape quant & elle a été implantée
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de fagon hétéropleurale ou homopleurale dans une fenétre coxale située soit
dorsalement (3éme série), soit postérieurement (léme série), soit ventralement
(5tme série). Dans tous les cas, la patte réceptrice subit 1'autotomie immé-

diatement aprés 1'implantation.

2 - Résultats (fig. 28)

Pour chaque série, nous étudierons successivement la fertilité
des associations sur le plan de la naissance des formations surnuméraires,
puis nous analyserons ce qui nous préoccupe directement ici : la structure de

ces prestations.

a) Greffes de face ventrale de scape (tableau XXXVI)

}§g§_§é§§§ : face ventrale de scape greffée en position
coxale postérieure,
L'opération ne provoque pas de morphogenése surnuméraire. Le greffon
ne subit aucun refoulement particulier et grandit de fagon notable en conser-

vant sa pigmentation et sa pilosité propres (Pl. XXIV, fig. a).

%§T§_§éf§§ : face ventrale de scape greffée en position

coxale dorsale.

Sur 10 cas, la face opérée présente & 1l'apex du greffon soit un cen-
tre morphogénétique (2 cas), soit une prestation surnuméraire (7 cas). Dans
6 de ces T cas, la formation est de faible taille et montre un développement
prépondérant dans le prolongement des tissus récepteurs. De ce c8té, on trouve
généralement deux segments mal développés, assimilables 1'un & un fémur,
l'autre 3 un tibia,auxquels fait suite un tarse tétréamére. Papr contre, dans le
prolongement du greffon il se forme une face ventrale de tarse (4 cas) précédé
dans un cas par une formation trochantérienne et une plage de nature indéter-
minée (Pl1. XXIV, fig. b). Dans le 7éme cas, la prestation surnuméraire consiste
en une face ventrale comportant trochanter et fémur située dans le prolongement
du greffon et fusionnée avec le fémur axial presque Jjusqu'ad 1l'apex de ce der-

nier (Pl. XXIV, fig. c).
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b) Greffes de face dorsale du scape (tableaux XXXVIIZ 3
XXXIX)

3eme série : greffe homopleurale en position coxale

- - -

ventrale. Sur le plan de la morphogenése surnuméraire, 1'association se révéle

stérile.
Léme série : greffe homopleurale en position coxale

postérieure (tableau XXXVITLTL).

Une formation surnuméraire apparaft dans sept cas sur treize. Sa
présence semble colncider plus particuligrement avec une position postéro-
ventrale de 1l'apex du greffon. L'orientation dorso~-ventrale des branches surnu-
méraires est la méme que celle du régénérat axial. Par rapport i ce dernier,
leur taille est généralement assez faible,ce qui parait €tre en rapport avec
leur composition. De ce point de vue, la face prolongeant le greffon et la
face opposée sont différentes. Dans le prolongement du greffon, on trouve
réguligrement un tarse tétramére (7 cas) ; en outre, dans deux cas, entre le
greffon et ce tarse s'interpose du trochanter et un court segment indétermi-
nable. Du c8té opposé au greffon, la prestation surnuméraire comporte en plus
du tarse, du fémur et du tibia dans 4 des 7 cas. Examinons en détail la plus
démonstrative de ces prestations (Pl. XXIV, fig. d, e ; fig. 28, A - 5 - 6).
Elle comporte un article basal de type chimére dont la face située antérieu-
rement, de nature fémorale, est nettement plus développée que la face située
postérieurement. Celle-ci présente quelques groupes de soies.

La partie fémorale de ce segment est composée d'une face de qualité
présumée postérieure (situde antérieurement) et sans doute d'une demi-face
ventrale. ILa limite entre ces deux faces est occupée par une caréne fémorale
typique ; en outre, proximalement, il s'est constitué uniquement en regard
de la partie considérée comme une demi-face fémorale ventrale, un demi-segment
trochantérien qui posséde une lunule sensorielle peu développée. Un liseré de
type liseré d'autotomie marque la limite entre d'une part la zone fémorale,
d'autre part la zone trochantérienne. Il s'interrompt & peu prés dans 1l'axe
de la face située en position ventrale. Cet axe pourrait marquer la limite
entre la prestation trochantéro-fémorale localisée du cb6té des tissus récep-

teurs et la prestation indéterminée qui prolonge le greffon.
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Seme série : greffe hétéropleurale de face dorsale de
scape en position coxale ventrale (tableau XXXIX)

8 greffes sur 14 sont suivies de la naissance d'une pres-~
tation surnuméraire. L'une d'elles, abortive, consiste en une formation glo-
buleuse peu importante,garnie de quelques soies. Bien qu'elles se segmentent,
les 7 autres ne se développent pas beaucoup (Pl. XXIV, fig. h). De méme que
dans les formations surnuméraires des autres séries, on peut y distinguer une
partie distale consistant en un tarse tétramére presque normal et une partie
proximale. Dans cette série, celle-ci est constamment la plus courte, mais,
comme dans les autres cas, ses faces situées respectivement vers le greffon ou
vers les tissus récepteurs différent fondamentalement. ILa face qui, en position
ventrale, prolonge le greffon, est insegmentée et relie ce dernier au ler
article du tarse tétramére surnuméraire. De ce cBté, le tarse est de qualité
dorsale mais sa segmentation n'est pas toujours nette (fig. 28, A,1, 2). Par
contre, la face opposée, proche du régénérat axial,est plus longue et présente
généralement plusieurs articles courts de nature parfois difficile & définir.
Néanmoins, on peut y distinguer un trochanter grfce & la présence d'une lunule
sensorielle, et un fémur. Quand sur cette face s'interpose un article entre
le fémur et le ler article dutanse tétramere, nous 1l'avons considéré comme
étant un tibia. A en Jjuger d'aprés le tarse, le fémur et le trochanter, cette
face est de qualité ventrale.

En résumé, pour 1'ensemble de ces séries, considérons successivement,
d'une part la nature de la face surnuméraire prolongeant le greffon,d'autre

part celle de la face opposée (tableau XL)..

a) Face prolongeant le greffon

L'analyse a été possible dans 18 des 21 cas. Dans 17 cas,
la prestation comporte essentiellement une face de tarse tétramére, soit seule
(7 cas), soit accompagnée, le plus souvent, d'une base indéterminable, courte,
ou d'un trochanter ou encore d'un secteur de tibia. Comparativement au tarse,
ces éléments proximaux sont toujours peu importants sauf dans un cas ou une
face ventrale de trochanter et de fémur se développe autant que les forma-

tions correspondantes du régénérat axial.




- 151 -

b) Pace opposée au greffon

Sur 21 cas, elle ne consiste en une face de tarse tétra-
mére que dans quatre cas. Par contre, dans 16 cas, elle présente en outre au
moins deux articles d'une autre nature, 1'un fémoral, 1'autre tibial. Si le
segment tibial est réguliérement court et mal développé, le fémur, bien que de
taille restreinte, présente une morphologie assez caractéristique. De plus,

dans 1/4% des cas existe une zone trochantérienne.

% - Discussion

Ces associations de scape et de coxa nous intéressent particu-
liérement par 1'idée qu'on peut en dégager quant aux participations respectives
du greffon et du porte-greffe dans la formation d'un régénérat surnuméraire.
Cependant, ces expériences nous indiquent en outre certaines homologies entre
les faces du scape et de la patte que nous examinerons brievement en premier

lieu. Nous reviendrons ensuite au probléme qui nous préoccupe.

a) Homologies entre faces du scape et de la coxa

En place, le scape régénére un tarse tétramére dont les
faces respectivement ventrale et dorsale prolongent les siennes. Il n'est donc
pas surprenant de constater que les associations des qualités ventrale du
scape et dorsale de la coxa ou encore des qualités dorsale du scape et ventrale
de la coxa déterminent la naissance d'un centre morphogénétique. Inversement,
il paraft normal que les associations homogénes : face ventrale (ou dorsale)
de scape + face ventrale (ou dorsale) de coxa se révélent stériles., On peut
par conséquent dire que les qualités ventrale et dcrsale du scape sont respec-
tivement comparables 4 celles de la coxa. Néanmoins, les associations de face
dorsale de scape et de face coxale postérieure provoquent aussi la formation

de prestations surnuméraires. Nous envisagerons plus loin (Ch. IX, p. 179)

comment ce fait peut &tre interprété.

b) Parts du greffon et du porte-greffe dans les prestations

surnuméraires

En ce qui concerne les faces gui prolongent chacun des
éléments d'une association hétérogéne, deux aspects sont i envisager : leur

qualité d'abord, leur nature ensuite.
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- qualite

Les prestations obtenues dans le plan dorsco-ventral
(14 cas sur 21) montrent, en prolongement du greffon,une qualité identique &
la siemne et, & 1'opposé, dans le prolongement des tissus récepteurs, la méme
qualité que celle de ces derniers. Ce résultat est conforme & celui que nous
avons observé pour 1l'ensemble des prestations surnuméraires étudiédes Jusqu'ici.
En ce qui concerne les prestations obtenues dans le plan antéro-postérieur
(7 cas sur 21), la différence entre les faces de qualité antérieure et posté-
rieure n'est pas assez nette pour permettre une conclusion.

Comme nous 1'avons signalé dans le résumé de nos résul-
tats, il existe une différence gquant & la nature des segments des faces surnu-
méraires situées,d'une part, dans le prolongement du greffon, d'autre part du
cbté opposé. D'oll peut provenir cette différence si ce n'est de leurs origines
respectives ? Dans cet esprit, la face qui prolonge le greffon proviendrait
de ce dernier et la face opposée serait issue des tissus récepteurs. La struc-
ture de la face prolongeant le greffon correspond en général & ce que nous
savons des potentialités régénératrices du scape. En effet, elle présente essen-
tiellement du tarse et accessoirement un fragment de tibia (un cas) et du tro-
chanter (un cas) ; dans un cas cependant, elle consiste uniquement en trochan-
ter et fémur. Bien que les segments autres que le tarse soient relativement
rares, on pourrait objecter qu'ils seraient susceptibles de provenir des tissus
récepteurs. Mais le fait qu'ils soient de la qualité du greffon et donc de la
qualité opposée a la face coxale réceptrice nous permet,pensons-nous,de réfuter
cette possibilité. En effet, lors des greffes de scape en positions coxales
dorsale et postérieure, il arrive que,proximalement i la branche surnuméraire
implantée dans le fémur du régénérat axial, une face trochantérienne de qualité
dorsale ou postérieure se reconstitue.entre le greffon et la branche surnumé-
raire. On peut suivre les étapes de cette reconstitution qui s'effectue pro-
gressivement & partir des tissus situés sur les faces contigu&s i la face
opérée en bordure de cette derniére. Il est donc hors de doute que les tissus

récepteurs sont dans ces cas responsables du processus et la qualité de leur

prestation est alors normale pour la position que celle-ci occupe. Or, dans les
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cas qul nous préoccupent, la qualité de la face trochantérienne n'est pas
conforme & la position occupée. D'autre part, il faut signaler que,sur 1'ensem-
ble des associations hétérogénes tentées, nombreuses ont été les nécroses de
greffons. Dans tous les cas, la plaie est comblée par une certaine proliféra-
tion des tissus environnants qul restitue la qualité disparue et non la qualité
opposée. la prestation qui prolonge le greffon provient donc trés vraisem-
blablement de ce dernier.

Du c6té opposé au greffon, la structure de la prestation surnuméraire
comporte presque constamment du fémur et du tibia. Ceci ne se congoit bien que
si 1'on admet qu'elle provient directement des tissus coxaux récepteurs. Quant
4 la relative rareté d'une prestation trochantérienne,elle n'est pas anormale
étant donné que la prestation surnuméraire fusionne fréquemment avec le fémur
du régénérat axial jusqu'au 1/4 de sa hauteur. Enfin, dans trois cas, cette
face ne comporte que du tarse. A ce sujet, les potentialités morphogénétiques
restreintes du greffon ont, dans l'ensemble, pour effet de limiter la crois-
sance du membre chimere. L'inhibition du développement affecte surtout le seg-
ment tibial ; il se pourrait que dans ces trois cas elle ait en méme temps
annihilé 1'expression des potentialités fémorales.

Par conséquent, 1l'ensemble des résultats obtenus s'interpréte de
fagon satisfaisante, si on admet le principe d'une collaboration du greffon

et des tissus récepteurs dans 1'élaboration des prestations surnuméraires.

D - ASSOCIATIONS DE TISSUS A POTENTIALITES STRUCTURALES DIFFERENTES
FROVENANT DE IA PATTE

1 ~ Séries opérateires (fig. 25)

Pour la mise en évidence d'une hétérogénéité hypodermique dans
la patte, nous avons réalisé des associations hétérogénes en implantant dans
une fa%g§%%efgﬁﬁrggﬁf Sn%aggglfgésaggicﬁgs {%%etableau XXXIV). Outre les résul-
tats morphologiques de ces séries, nous examinerons ici ceux de 1l'association
d'un secteur de face ventrale du tibia et d'une face coxale dorsale.

Avant toute étude, rappelons que de 1'apex coxal & 1'onychium tout
niveau de la patte est capable de régénérer les parties situdes distalement.

Ainsi, le fémur redomme un apex fémoral, un tibia et un tarse tétramére ; le
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tibia régénére un apex tibial et un tarse tétramére ; le dernier article tarsal,
enfin, restitue un onychium. Cependant, au niveau du fémur, on constate parfois

une régénération déficiente comportant un apex fémoral suivi d'un tarse.

2 - Résultats

Composition des prestations surnuméraires (fig. 25). Rappelons
que les assoclations hétérogénes donnent trés souvent sinon ccnstamment une
morphogenése surnuméraire (cf tableau XXXIV).

Dans tous les cas, les néoformations s'individualisent & un niveau
compris entre 1'apex coxal et le 1/3 proximal du fémur du régénérat axial. les
différents types de prestations ont été récapitulés dans le tableau XLI.

Malgré leur diversité, ces prestatlions ont des points communs :

a) - Dans toutes les associations (y compris les associa-
tions témoins) on constate généralement la disparition du greffon. MBme aprés
formation d'une branche surnuméraire, la coxa et le trochanter peuvent se
reconstituer sur la face opérée.

b) - Les formations surnuméraires sont généralement gré-
les. Dans la mesure ou, par exemple, nous y recomnaissons du tibia ou du tarse,
ces segments possédent rarement le calibre normal ou toutes les carénes
(P1. XXV, fig. ¢, d). Le tarse, d'autre part, s'effile parfois sans porter
d'onychium. Par ailleurs, leur différenciation ne s'est poursuilvie au~delsd du
stade V qu'exceptiomnellement. Ces formations ont été le plus souvent rapide-
ment élimindes (passage du stade IV au stade V), sans doute & cause de 1'étroi-
tesse de leur base.

L'éventail des formations obtenues est trés large (tableau XILI,

Pl. XXV) ; il s'étend, au moins pour 3 des 4 séries,du simple mamelon ou de la
tigelle Jjusqu'a une branche comportant fémur,tibia et tarse et parfois du
trochanter. Dans un de ces derniers cas, la prestation est méme double. Quand
le greffon est de nature fémorale, la prestation surnuméraire est déficitaire
eu €égard aux prestations que chacun des deux éléments de 1'association
hétérogéne, coxa et fémur, peuvent respectivement fournir. Par contre, dans
toutes les autres séries, on constate l'apparition, dans plusieurs cas, de
segments d'une nature plus proximale que le greffon. Ainsi, pour un greffon

tibial 11 apparaft du fémur i 6 reprises. De méme, alors que le greffon provient
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du 5e article tarsal, deux prestations consistent en quelques articles tarsaux ;
qui plus est, avec ce dernier type de greffon,on enregistre la présence de
trochanter dans trois cas, de fémur dans six cas, et de tibila dans onze cas
(fig. 25).

Cependant, pour npmbre de cas cas, s'impose la méme constatation que
pour les prestations issues de greffes de scape dans la coxa : la face qui
prolonge le greffon ne présente en général que les articles tarsaux et c'est
sur la face opposée Qque se rencontrent les prestations tibiales et fémorales
(P1. XXV, fig. e). Néanmoins, quand les greffons proviennent du tarse, nous
avons observé des prestations trés bien développées comportant toutes les fa-
ces. Par ailleurs, pour troils de ces cas possédant du fémur, fait surprenant,
1'orientation dorso-ventrale de la prestation surnuméraire n'est pas inversée

comme dans tous les autres cas mais normale (Pl. XXVI, fig. a).

3 -~ Discussion

Dans les formations surnuméraires, tous les greffons issus du
fémur et du tibia (31 cas) se prolongent par une prestation conforme 3 leurs
potentialités ou inférieure a celles-ci alors que la face qul leur est opposée
paraft provenir des tissus récepteurs. Dans ces cas, les potentialités struc-
turales du greffon restent, au misux, ce qu'elles sont en place ; ces résul-
tats cadrent avec notre hypothése d'une collaboration entre greffon et porte-
greffe. Par contre, les greffons tarsaux donnent des prestations sans commune
mesure avec leurs potentialités. Pour ces derniers cas,deux possibilités
peuvent &tre envisagées.

a) - Les tissus récepteurs, seuls, ont pu donner les
prestations surnuméraires. Pour les raisons exposées plus haut (p. 142 ) dans
notre discussion des résultats de greffes Ge scape, cette hypothése ne parait
guére vralsemblable pour les cas oli la prestation surnuméraire a une orientation
inversée par rapport & la normale. M8me pour les quelques cas ol la prestation
a une orientation normale, nous ne voyons pas comment pourrait s'expliquer 1'ap-
parition sur une face(par exemple dorsale)de la qualité opposée,(ventrale)comme
le fait se produit, puisque ces prestations ont les quatre faces normales,

b) - A la suite de son implantation, le greffon aurait

acquis des potentialités morphogénétiques extraordinaires.
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Aucune de ces deux solutions ne nous parait vraiment satisfaisante

et des expériences complémentaires seront nécessaires pour résoudre ce probléme.

E - DISCUSSION GENERALE - CONCLUSION

Nous examinerons en premier lieu la conception retenue par nos pré-
décesseurs qul admet une pureté d'origine pour chkacune des branches surnumé-
raires d'une schistomélie ternaire. Ensuite, nous considérerons 1'hypothése
d'une collaboration entre greffon et porte-greffe qui a guidé nos recherches.

1 - Pureté d'origine des branches surnuméraires d'une schisto-

mélie ternaire

Ie greffon et la souche associés aprés rotation de 90° ou 180°
du greffon édifieraient chacun une branche surnuméraire. Cette hypothése est
en fait dérivée de la théorie de Bruch-Creifecitildungen (formation triple par
fracture) énoncée par PRZIBRAM (19%1) pour expliquer les schistomélies rencon-
trées dans la nature. Cette théorie se fondait sur les résultats obtenus par
DELIA-VALIE (1913) chez les Batraciens. Cet auteur a en effet observé la for-
mation d'un régénérat & partir de chacune des surfaces libres résultant d'une
section incompléte d'un membre (surfaces libres de la souche et de 1'élément
situé distalement 3 la section).

Si la théorie peut convenir pour certains cas (cf p. 148 ), elle ne
semble plus défendable, ccmme le signalait d'ailleurs BODENSTEIN (1937),dans
la mesure ol le greffon et le porte-greffe se soudent ou s'affrontent par
tout leur pourtour car il n'existe alors »lus aucune surface libre.

Pourtant, ce dernier auteur, & la suite d'études expérimentales uti-
lisant chez Vanessa des associations de tissus de pattes a movphologies a1ffé-
rentes, conclut néanmoins,d'aprés la morphologie et la pilosité des différen-
tes branches, que 1'une provient du greffon et l'autre de la souche réceptrice.
BOHN (1965 b),en utilisant le méme principe expérimental,prend comme critére
d'étude la taille du ler article tarsal de chaque formation surnuméraire. Dans
certaines conditions, il constate que cet article d'une branche est assez
fréquemment plus long que celui de 1l'autre branche. Bien que ne s'étant livré
a aucune analyse statistique, il en déduit qu'une branche doit provenir du

greffon et l'autre de la souche. Comme il ne précise pas si les mesures ont
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été faites sur des tarses complétement développés ou non, nous remarquerons
que chez Carausius, la taille d'un régénérat ne devient caractéristique que
progressivement ; en particulier, les différences inltiales entre articles
nouvellement formés peuvent &tre modifiées au bout de quelques mues. Outre la
réserve relative aux travaux de BOHN, une objection s'oppose selon nous & une
pureté d'origine de chague branche. Comme on peut le constater, le greffon se
soude simplement & la souche réceptrice par certaines faces. Les cellules
engagées i ces endroits dans le raccord ne peuvent, de ce fait, participer a
la régénération. Par conséquent, lors de la genése du centre morphogénétique,
la qualité de ces cellules serait absente. Or BOHN (1965 b) a lui-méme montré
que des associations de mémes qualités (donc déficientes en certaines autres
qualités), par exemple "une moitié (tibiale) ventrale associde & une autre moi-
tié (tibiale) ventrale, sont incapables d'assurer une morphogenése compléte".
Dans ma conclusion, il généralise en disant : "Pour 1'édification d'un régéné-
rat, une section transversale compléte, possédant les quatre qualités (ventrale,
dorsale, antérieure et postérieure) est indispensable.

Pour expliquer la genése des branches surnuméraires complétes A par-
tir d'un secteur de la périphérie de la patte, il lui faudrait admettre que les
cellules participant & la morphogengse acquiérent les qualités de toute la
périphérie de la patte et en particulier la qualité opposée a celle qu'elles
possédent initialement. Ceci impliquerait une grande labilité de différencia-
tion. Or,ié lui-méme établi que les gqualités des différentes faces de la patte
et de 1'antenne sont relativement stables ainsi qu'en témoignent les détor-
sions observées apreés rotation de 90° ou de 180° d'un moignon sur une souche
réceptrice. Cette stabilité de la différenciation, dans les conditions normales,
est une notion importante qui concorde avec les résultats des réassociations
cellulaires obtenues apreées disscciations de disques imaginaux de Drosophile
(NOTHIGER, 1964 ; GARCIA-BELLIDO, 1966-1967). En ce qui concerne la nécessité
de la présence des quatre qualités pour la réalisation d'un régénérat morpho-
logiquement normal, nous ne pouvons d'ailleurs qu 'aborder dans le sens de
BOHN. Ainsi, une face trochantérienne entrant isolément en morphogen&se ne
donne naissance qu'a une prestation incompléte ayant essentiellement sa propre

qualité. Quand il s'agit d'une face ventrale qui entrafne partiellement les
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faces contigues, antérieure et postérieure, la prestation est quand méme incom-
pléte et en particulier déficiente distalement (cf Iére partie, p. 37 ). Enfin,
1'embryologie nous offre chez Carausius des expériences naturelles sous forme
de monstres doubles en Y. Certains d'entre eux présentent parfois une 3&me
série de pattes dans 1l'axe de leur face ventrale. De ces appendices, la qualité
dorsale est absente et ils sont toujours déficients distalement : ils se termi-
nent en général par un fémur ou un tibia effilé (Pl. XXVII, fig. h et fig. 32, g).
Enfin, BOHN (1965, II) étaye son argumentation en se fondant sur certains cas
de régénérats surnuméraires qu'il dénomme "Interponent Regenerat". D'aprés son
illustration (p. 470, fig. 15 a), une branche provient trés vraisemblablement
du greffon qui aurait régénéré en direction proximale et l'autre est sans doute
issue de la souche par une régénération en direction distale. Pour la branche
élaborée par le greffon, la polarité proximo-distale est inverse de la normale.
Cependant, comme il 1'indique lui-méme, dans ce cas, les deux régénérats résul-
tent probablement chacun &'un processus de régénédration indépendant de 1'autre
dans sa phase initiale.

Ces quelques cas pourraient s'expliquer d'aprés la théorie de
PRZIBRAM, mais la situation qui leur donne naissance est a notre avis nettement
différente de celle de la majorité des cas ol une prestation surnuméraire se
forme sur un secteur variable mais donné de la périphérie de la zone de

raccord.

2 - Hypoth&se personnelle d'une collaboration du greffon et

du porte-greffe

Cette conception permet d'interpréter de fagon satisfaisante

la majorité des résultats.
En premier lieu, il y a toujours identité de gqualité entre le greffon

et la face de la prestation surnuméraire qui le prolonge, de méme qu'entre
les tissus récepteurs et la face opposée au greffon. Ia relation de symétrie
existant entre les branches surnuméraires et axlale qul préoccupait tant nos
prédécesseurs s'explique alors simplement, bien plus simplement qu'en faisant
appel comme HARRISSON (1921) & d'hypothétiques corrélations entre les bour-

geons morphogénétiques i 1l'origine d'une schistomélie.
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En 2&me lieu, quand la nature du greffon différe de celle des tissus
récepteurs, nous observons le plus souvent 1l'apparition de prestations chiméres
qui confirment tout & fait ndtrehypothése. A ce sujet, les conclusions de
BODENSTEIN rapportées au début de cette discussion nous surprennent beaucoup.
Reconnaissons par ailleurs que certaines prestations obtenues a partir de
greffons tarsaux ne s'intégrent pas simplement dans nos résultats. D'ailleurs,
ils ne s'expliquent pas plus facilement si on veut les faire dériver unique-

ment du greffon ou uniquement de la souche.

% - Conclusion

En définitive, nous conclurons en disant que le processus mor-
phogénétique surnuméraire, déclenché par le contact de différenciations oppo-
sées, nécessite la collaboration des différenciations du greffon et du porte-

greffe pour mettre en place une prestation de structure normale et compléte.

IV - INFLUENCE DES APTITUDES REGENERATRICES SUR IE DEVELOPPEMENT D'UN CENIRE
MORPHOGENETIQUE

Nous tiendrons compte, ici, des résultats de 1'étude des parts respec-

tives du greffon et du porte-greffe dans la formation d'un centre morphogénétique

en considérant plus particuliérement le degré de développement des prestations
surnuméraires. Auparavant, examinons les résultats complémentaires provenant

de trois types d'associations hétérogénes :

A - greffe d'hypoderme coxal ventral en position coxale dorsale,

B - associaticns de deux nilveaux coxaux dont normalement un seul
régénére,

C - association d'un greffon & potentialités morphogénétiques impor-
tantes (coxo-trochantérien) et d'un contexte & potentialités

plus faibles (fémur).

A - GREFFE D'HYPODERME COXAL VENTRAL EN POSITION COXALE DORSALE

Cette expérience, envisagée dans le cadre de la localisation de la
différenciation hétérogéne (Ch. VII, P.120-C)consiste en 1'implantation de

~

greffons hypodermiques de faible hauteur & cheval sur la membrane articulaire
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coxo-trochantérienne et 1'apex coxal (fig. 25 a, b).

1 - Résultats

L'association donne lieu dans tous les cas (15) & une morpho-
genése surnuméraire simple (10 cas) ou double (5 cas). Les prestations surnu-
méraires se localisent dans 1l'axe de la face dorsale ; quand il y en a deux,
1'une d'elles s'insére plus proximalement que l'autre. Nous examinerons d'a-
bord le cas d'une branche simple et celui de la branche distale d'une presta-

tion surnuméraire double, puis le cas de la branche proximale.

a) Branche simple ou branche distale (15 cas)

Elle s'individualise & 1'apex coxal tout en se séparant
généralement du régénérat axial dés la base fémorale ; sauf dans un cas ol
il s'agit d'un simple nodule, elle posséde tous les articles distaux par rap-
port au niveau d'individualisation. L'orientation dorso-ventrale est toujours

inverse de la normale.

b) Branche proximale (5 cas)

Elle s'individualise toujours & l'apex coxal. Dans un cas,

cette branche fusionne avec la branche distale Jjusqu'a la base du tarse et n'a
de libres que quelques articles tarsaux terminés par un onychium. Dans les
quatre autres cas, elle est libre dés l'apex coxal, Il s'agit alors, soit
d'une masse globuleuse (un cas) dont 1'évolution ultérieure n'a pu &tre suivie,
soit (3 cas) d'une prestation importante ayant un trochanter et un fémur nets ;
le tibia, bien différencié dans deux cas,est globuleux dans le 3éme., L'évolution
n'ayant pas pu &tre étudide au deld du stade IV, ce 2&me régénérat surnuméraire
n'a toujours montré qu'une ébauche tarsale (Pl. XXV, fig. a). Dans les cing
cas, 1l'orientation dorso-ventrale est normale.

D'aprés le niveau ou elles s'inserent, ces branches proximales ne
peuvent naftre, selon nous,qu'é partir du contact proximal entre le greffon

et la coxa réceptrice,
2 - Discussion

Ie contact proximal associe un niveau wentral provenant de la

mi-hauteur coxale et un niveau dorsal récepteur assez distal. Dans 1/3 des cas




Figure 29 - a : Association hétérogéne d'un niveau coxal proximzl qui normalement ne régénére pas
et d'un niveau qui normalement régénire.
1 : greffon issu de la face postérieure (P.) - 2 : greffon en place dans la face coxale antérieure
(A.) - 3 : résultat i la lbére mue post-opératoire - 4, 5 : 2 types de résultats ultérieurs : défi-
cience (4) ou non (5) du régénérat surnuméraire sur la face prolongeant le greffon.
b - Greffe d'hypoderme de membrane articulaire coxo-sternale antérieure dans une face coxale pos-
térieure (1 et 2) - 5 : pésultat : le greffon donne un nodule de membrane articulaire.
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il donne lieu & une morphogenése surnuméraire (5 cas/15). Or, LECAMP (1940)

a montré qu'une section de la coxa & mi-hauteur n'est que rarement suivie de
régénération, ce que nous avons d'ailleurs pu vérifier. Il semble néanmoins
qu'un niveau coxal moyen puisse éventuellement participer & une morphogenése
presque normale 3 condition d'étre associé & un autre niveau plus apte & régé-
nérer. En fonction de ce résultat, nous avons voulu préciser les raisons de
1'inaptitude & régénérer qui caractérise la moitié proximale de la coxa. Nous
nous sommes en particulier demandé si cette inaptitude reléve d'une insuffisan-
ce d'hétérogéndité ou d'un manque de compétences régénératrices. Pour essayer
d'en décider nous avons associé de fagon hétérogéne, dans le plan antéro-posté-
rieur,un niveau trés proximal de la coxa qui normalement ne régénére Jjamais

avec un niveau i potentialités morphogénétiques élevées, c'est-a-dire, soit

1'apex coxal, soit 1l'apex trochantérien.

B - ASSOCATIONS DE DEUX NIVEAUX COXAUX DONT NCORMALEMENT UN SEUL
REGENERE

Les associations hétérogénes réalisées dans le plan antéro-postérieur

sont ou non précédées d'un retournement proximo-distal du greffon.

1 - Pas de retournement proximo-distal du greffon

a) Opération (fig. 29 a).

Dans la plupart des cas, les opérations ont porté sur des
pattes méso- et métathoraciques. Le greffon est prélevé i la base d'une face
postérieure de telle sorte que son front de section distal se situe entre le
niveau ol la coxa s'articule au corps et sa mi-hauteur. Apres transplantation
de fagon hétéropleurale dans une face antérieure, ce front de section vient
affronter le niveau proximal du trochanter. Nous réalisons par conséquent
l'association d'un niveau coxal compris entre la base et la mi-hauteur de la
coxa (greffon) avec un niveau coxal tout & fait apical ou un niveau trochanté-

rien proximal (récepteur).

b) Résultats

2% des 26 cas montrent,outre le régénérat axial,un cen-

tre morphogénétique ou un régénérat surnuméraire.
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Outre trois cas de morphogenése abortive, on constate 1'existence
de quelques cas ol l'apex tarsal du régénérat surnuméraire se termine sans por-
ter d'onychium. De plus, il y a généralement une certaine déficience de déve-

loppement de la face fémorale correspondant au greffon.

2 - Retournement proximo-distal du greffon

a) Séries opératoires

ILes principe et sériles opératoires ont été exposés dans
ce chapitre & propos des corrélations entre la polarité proximo-distale et la
genése d'un centre surnuméraire (p. 131 B).Nous avons alors mentionné la pré-
sence possible,pour un méme greffon,de deux centres morphogénétiques situés
respectivement aux niveaux de contact proximal et distal entre greffon et
porte-greffe. Le centre proximal correspond a 1'association d'un apex coxal
ou trochantérien avec une base coxale. Le distal naft du contact entre une
base coxale et,soit un apex coxal, soit une base trochantérienne. Dans chacune
des six séries réalisées, le greffon se trouve constamment refoulé en direction
distale,ce qui a pour inconvénient d'atténuer,au niveau du centre proximal, la
différence de niveau proximo-distal recherchée entre greffon et porte-greffe.
Pour limiter le phénoméne au maximum, 1l'association correspondant & ce centre
proximal a été réalisée le plus proximalement possible dans la coxa récep-
trice. Etant domné que la face donneuse, antérieure,est nettement moins haute
que la postérieure (cf Pl. I, fig. h, i), dans le cas ol le greffon est
uniquement de nature coxale, le centre distal se situe alors initialement

environ aux 3/4 distaux de la coxa et non & la base du trochanter.

b) Résultats (cf. tableau XXXV)

- centre proximal

Sa position la plus proximale se situe un peu en dessous
de la mi-hauteur coxale (Pl1. XXI, fig. d) ; le plus souvent, il s'observe
vers les 3/4 distaux de la coxa. Dans 52 cas sur 66, il se manifeste par une
formation,soit abortive (3%),soit bien développée @19). Dans quatre cas con-
sidérés comme semi-abortifs, la prestation,initialement bien développée et

segmentée mais gréle, se sclérose et n'est pas remplacée ultérieurement.
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Relativement variées d'aspect et de composition, les prestations
abortives ont en commun un développement trés faible. Au plus, elles consis-
tent en formations plus ou moins cylindriques, porbant souvent des traces de
segmentation,mais treés gréles ; leur hauteur atteint rarement celle de la coxa.
Dans d'autres cas, il se constitue entre la base coxale réceptrice et le gref-
fon une plage articulaire qui entoure un nodule ol une lunule trochantérienne
sensorielle, de qualité ventrale, peut &tre reconnue. Mis & part un cas ou se
forme un onychium, les autres sont ininterprétables morphologiguement et consis-
tent, soit en un centre précocement éliminé, soit en une excroissance boursou-
flée sclérotisée.

Peu nombreuses, les branches bien différenciées 619 cas sur 52) sont
aussi parfois incomplétes distalement (6 cas sur"gg). Ia déficience se manifes-
te & partir de niveaux variés dutarse, du tibia ou méme du fémur. En outre,
méme pour des branches complétes, on constate transitoirement une certailne

déficience sur la face fémorale prolongeant la base coxale réceptrice.

- Centre distal
Moins fréquent que le proximal (30 cas sur 66), il assure
plus souvent que ce dernier une morphogenése importante (22 cas/30). En géné-
ral, la prestation observée ne présente pas de déficience distale mais montre
transitoirement, dans quelaques cas, une face fémorale courte dans le prolon-

gement du greffon.

5 ~ Discussion

Des associations comportant un niveau coxal proximal peuvent
donner naissance a des prestations surnuméraires. Nous en déduirons que 1le
degré d'hétérogénéité de ces associations est donc suffisant ; par conséquent,
le degré de différenciation de la qualité d'une face au niveau coxal proximal
semble tout 3 fait comparable & celui gqu'on rencontre le long du reste de la
patte.

En ce qui concerne l'aptitude & régénérer de la base coxale, consi-

dérons successivement le centre proximal puis le centre distal.
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- Centre proximal

Un contexte,qui normalement ne régénére pas, regoit un
greffon & fortes potentialités régénératrices. Ia morphologie, le plus souvent
est abortive. Nous y voyons 1la une preuve indirecte de la nécessité d'une
collaboration du greffon et du porte-greffe dans la morphogenése surnuméraire
puisque le greffon est tout & fait capable de participer & la création d'un
centre morphogénétique lorsqu'il est placé au contact des niveaux & potentia-
1lités régénératrices. Dans 14 cas cependant, une branche surnuméraire compléte
se forme et s'insére en général & la moitié ou aux 2/3 distaux de la coxa.
Nous pouvons alors penser qu'un niveau relativement moyen de la coxa a pu,

associé a un niveau distal, participer & la morphologie surnuméraire.

- Centre distal

Cette fois, c'est un contexte & fortes potentialités
morphogénétiques qui recoit un greffon qui normalement ne régénére pas. lLes
centres morphogénétiques sont moins nombreux qu'au niveau proximal (30 contre
5Q) mais plus efficaces (22 branches bien développées contre 14),

A propos de la relative rareté de ces centres distaux, remarquons
deux faits. En premier lieu, par suite d'une implantation trés proximale d'un
greffon coxal (36 cas), le centre distal se situe aux 3/4 distaux de la coxa,
niveau moins apte i régénérer que la base trochantérienne. Seuls 6 centres
se manifestent alors. Par contre, lorsque le contact s'établit initialement &
la base du trochanter (cas des greffons coxo-trochantériens), sur 24 associa-
tions, 18 domnent un centre morphogénétique. En 2&éme lieu, 1l est encore possi-
ble qu'outre 1la coxa nous ayens parfois conservé une frange de membrane arti-
culaire coxo-pleurale dont nous avons montré qu'elle est incapable de participer
a4 une morphogenese., Par conséquent, la morphogenése surnuméraire est propor-
tlonnellement plus fréquente au niveau du centre distal qu'au niveau du centre
proximal. De plus, il semble bien que le greffon ait participé aux morphoge-
néses qu'on y enregistre comme semble 1'indiquer une certaine déficience
fémorale sur la face qui le prolonge.

Finalement, les potentialités morphogénétiques seraient faibles dans
la base coxale, mais pourraient &tre révélées plus facilement par un contexte

récepteur que par un greffon & fortes potentialités morphogénétiques.
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C - ASSOCIATION D'UN GREFFON A POTENTTALITES MORPHOGENETIQUES IMPOR-
TANTES ET D'UN CONTEXTE A POTENTIALITES PIUS FAIBIES

Avant d'exposer le résultat de ce type d'association qui consiste en
1'implantation d'un greffon coxo-trochantérien dorsal dans le 1/3 distal d'une
face fémorale ventrale, nous considérerons, en préliminaire, celui d'associa-
tions hétérogénes entre éléments uniquement fémoraux. Cette derniére expérience
est destinée simplement & vérifier 1'efficacité de 1'hétérougénéité & partir
d'éléments unlquement fémoraux et a4 définir dans ce cas la composition de la

prestation surnuméraire.

1 - Association hétérogéne de deux éléments fémoraux

a) Opérations

Elles sont de deux types :

-~ Un secteur fémoral rectangulaire est prélevé sur une
face antérieure et greffé (homogreffe hétéropleurale) Jdens une fendtre prati-
quée dans une face fémorale postérieure d'une patte entidre (9 cas),

- Opération témoin : homogreffe homopleurale d'un secteur
fémoral postérieur dans une face fémorale postérieure de patte entidre

(10 cas).

b) Résultats

Seules les assoclations hétérogeénes déterminent une mor-
phogenése surnuméraire,mais dans seulement 2 des 9 cas. La branche surnuméraire,
dont 1'orientation dorso-ventrale est normale, est trés courte ; elle comporte
un court segment tibial et un tarse hypotypique, de 1 ou 2 articles, terminé
par un onychium. Si les prestations surnuméraires sont rares, nous ferons
remarquer que le processus se déroule sur une patte entiére et fonctionnelle
et & partir de la seule hétérogénéité antéro-postérieure. la rareté n'est donc
pas anormale, car dans des conditions analogues, au niveau coxal, les morpho-

genéses surnuméraires sont également assez peu fréguentes (cf tableau XXXIT).

2 - Implantation d'un greffon coxo-trochantérien dans une face

fémorale
a) Opérationn

Comme dans lescas précédent, deux types d'associations,
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hétérogéne et témoin, sont effectudes:

- Implantation d'une face coxo-trochantérienne antérieure dans une
face fémorale postérieure (homogreffe hétéropleurale) ;

- Témoin : implantation d'une face coxo-trochantérierme postérieure

dans une face fémorale postérieure (homogreffe homopleurale).

b) Résultats (tableau XLII)

- Implantations témoins (10 cas) : Elles ne provoquent
aucune morphogenése surnuméraire. Dans tous les cas, la partie coxale persiste,
identifiable grélce & sa pigmentation et a4 sa différenciation cuticulaire, mais
sa croissance est assez faible. Le fragment de trochanter,par contre,disparaft
rapidement. Dans quelques cas, la perte de ses caractéristiques morphologiques
et pigmentaires le réguit i une plage blanchitre d'aspect peu différencié.
Celle-ci évolue dans deux cas en une petite éminence qui finit par disparaftre.
Dans les autres cas, la disparition trochantérienne s'effectue sans que nous

ayons . décelé de stade dédifférencié intermédiaire.

- Associations hétérogénes

Dans 17 cas sur 18, il se développe une prestation surnu-
méraire intéressante & la fois par sa composition et le manque de symétrie
corrélatif. Les segments surnuméraires, trés courts et souvent atypiques, ont
pu étre déterminés grfce aux critéres suivants :

- fémur : existence d'une caréne ou d'une articulation de type fémoro-

tibial ;

- tibia : présence, proximalement d'une articulation fémoro-tibiale,

et distalement d'un tarse.;

- tarse : succession de plusieurs articles portant ventralement des

euplantules ; dans les 17 cas, le dernier article est
un onychium.

Le trochanter et la coxa greffés disparaissent compl®tement et 1les
segments proximaux par rapport au tarse sont rarement plus longs que ses pro-
pres articles. Ia prestation surnuméraire fait saillie et son raccord avec le
fémur récepteur s'accompagne assez souvent de la différenciation dans ce

dernier d'un véritable apex (Pl. XXVI, fig. b). En effet, dans 12 cas, & la
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base de la prestation, la caréne fémorale postéro-ventrale disparaft ; il s'y
substitue une plage articulaire fémoro-tibiale. De plus, de part et d'autre de
celle-ci, proximalement et distalement, la face postérieure réceptrice se redres-
se vers la prestation surnuméraire 3 laguelle elle s'articule. Cette différen-
ciation nécessite pour la partie fémorale réceptrice située distalement une
inversion de la polarité proximo-distale. Dans ces 12 cas, la prestation
salllante comporte uniquement du tibia et du tarse. Dans les cing autres cas,
la caréne ne s'estompe pas mais la base de la branche surnuméraire est néan-
moins cernée par une plage,articulaire provenant sans doute de 1'hypoderme
fémoral récepteur (Pl. XXVI, fig. b).

Considérons maintenant les faces de la prestation situées respecti-
vement en position postérieure et antérieure. la face située postérieurement,
c'est-a-dire du cBté du greffon dont elle provient vraisenblablement présente,
des articulations assez nettes. On peut y reconnaftre réguliérement du tarse,
du tibia et, en outre, dans trois cas, un petit secteur fémoral (Pl. XXVI,A
fig. b). La face situde antérieurement, issue du fémur récepteur,ne présente
par contre que du tibia et du tarse ; dans ce dernier, les articles sont par-

fois soudés entre eux et, transitoirement, la griffe onychiale est absente.

35 ~ Discussion

Nous envisagerons d'abord la naissance des morphogenéses surnu-
méraires et 1'évolution des greffons. Ensuite, nous discuterons de la composi-

tion des branches surnuméraires.

a) Naidsance des morphogenéses surnuméraires ; évolution

des greffons

Dans le cas ou le greffon comporte du trochanter, les’
morphogenéses surnuréraires sont trés fréquentes. En 1'absence de régénération
axiale, le greffon trochantérien,grice & ses fortes potentialités morphogéné-
tiques, facilite vraisemblablement la naissance de la morphogenése. Soulignons
cependant que celle-ci n'a lieu qu'ad partir d'associations hétérogénes. D'autre
part, la coxa greffée réussit 3 persister en 1'absence de régénération, mais
est éliminée en cas de morphogenése. Quant au trochanter, il disparaft, méme

en 1l'absence de morphogenése.
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b) Composition des branches surnuméraires

A 1'apparition de la prestation surnuméraire, les diffé-
rences entre la face prolongeant le greffon et celle qui prolonge le fémur
récepteur sont importantes,mais s'amenuisent en cours de croissance, Ceci est
dd au fait que la prestation du greffon ne différe guére de celle des tissus
récepteurs : elle ne comporte que rarement du fémur,sous forme d'ailleurs d'un
court fragment. Or, ces greffons ont pour potentialités normales celles d'éla-
borer du trochanter et du fémur. Il est par conséquent indéniable que 1le
contexte récepteur limite en quelque sorte les potentialités du greffon au
méme niveau que les siennes. Bien qu'il y ait collaboration du greffon et du
contexte, 1'importance du rfle joué par ce dernier se trouve soulignée car la
prestation est ici moins développée que celle qu'on obtient en greffant un
secteur fémoral dans un contexte coxal. lLes résultats constatés ici s'apparen-
tent étroitement & ceux obtenus en greffant un trochanter complet & 1'extré-
mité, soit d'un fémur sectionné distalement, soit d'un tibia sectionné pro-
ximalement.

Remarquons d'autre part, que dans les réfg%tats d'associations de
scape ou de tibia et de coxa exposés plus haut (p§h3 ), le greffon (scape ou
tibia) limite le développement des segments fémoral et tibial issus du contexte
récepteur, mais n'en empéche pas la formation. Par contre, ici, un greffon
coxo-trochantérien, a fortes potentialités morphogénétiques associé, & un

contexte & potentialités pourtant supérieures & celles du scape, est bien plus

1imité dans sa prestation puisqu'il ne donne que trés rarement du fémur.

V - CONCIUSION

Dans une association, les tissus du greffon et du porte-greffe situés
de part et d'autre de la zone de contact constitue en commun un centre morpho-
génétique. Ils perdent alors partiellement leur différenciation. En particulier,
leur polarité proximo-distale disparaft et une nouvelle polarité qui, peut étre
tout & fait contraire A la précédente, s'installe dans le champ morphogénétique.
Cependant, ces tissus conservent leur qualité transversale initiale (par exemple
dorsale) et la transmettent & la partie du régénérat qui les prolonge. De ce

fait, la réalisation d'une prestation compléte nécessite sans doute les quatre
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qualités transversales. Dans le cas olu le centre morphogénétique naft d'un
greffon et d'un porte-greffe & potentialités morphogénétiques différentes, le
contexte, plus que le greffon, semble conditionner le développement de 1la

prestation.

CHAPITRE IX

GRADIENTS TRANSVERSAUX ET HETEROGENEITE

I - INTRODUCTION

Nous avons Jjusqu'a présent considéré des cas relativement simples ol
deux faces opposées se trouvent assoclées, ce qui nous a permis de conclure &
1'existence entre elles d'une hétérogénéité importante. Ceci étant, comment,
dans le plan hypodermique,peut donc s'effectuer le passage d'une qualité a
la qualité opposée ? Au niveau de la coxa ou du trochanter, il n'y a apparem-
ment aucune discontinuité jouant le rdle de cloison ou de barriére entre faces
voisines. En ce qui concerne la qualité de leur différenciation, bien qu'on
puisse concevoir d'une face a l'autre des variations qualitatives brusques,

il est plus satisfaisant d'imaginer un passage progressif d'une qualité par
exemple ventrale, aux qualités adjacentes, antérieureet postérieure.

D'autre part, les centres morphogénétiques surnuméraires sont sou-
vent meins larges que les faces coxales ou ils apparaissent, en particulier
dans le plan antéro-postérieur. Or, les appendices qul en proviennent présen-
tent néanmoins presque constamment quatre faces normales. Ainsi, un centre
apparu sur la face coxale antérieure et ne s'étendant pas jusqu'aux axes des
faces ventrale et dorsale donne cependant naissance 3 des faces typiquement
ventrale et dorsale. Il nous semble que le fait ne puisse s'expliquer simple-
ment qu'en admettant 1'existence de ces deux derniéres qualités dans la face
antérieure réceptrice ou dans la face postérieure implantée. Nous avons donc
entrepris d'éprouvercette hypothése. En premier lieu nous mettrons en évidence

au niveau d'une face la présence des qualités de deux faces contiguds.
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Figure 30 - Assoclation de faces coxo-trochantériennes antérieure (A) et postérieure (P; dans du

sternite (S) en a =t dans du tergite T en b. Dans chaque cas, ? résultats caractéristiques ont
été représentés. Ils consistent en une formation de tarse ou de trochanter ‘tro), ou encore
d'une patte (derniére rangée ).
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Ensuite, nous examinerons les résultats des greffes d'une face coxale

4 la place d'une face coxale contigu¥.

II - MISE EN EVIDENCE, AU NIVEAU D'UNE FACE, DES QUALITES DES FACES CONTIGUES

Nous considérerons d'une part,l'évolution d'un centre morphogénétique
isolé résultant de l'association de faces antérieure et postérieure, et d'autre
part, 1'évolution d'une association hétérogéne entre les mémes faces dans le

cas ol greffon et porte-greffe ont des polarités dorso-ventrales contraires.

A - EVOLUTION D'UN CENTRE MCRPHOGENETIQUE ISOLE

1 - Principe et séries opératoires

Deux faces coxo-trochantériennes opposées, antérieure et pos-
térieure, provenant d'une méme patte, s'affrontant par leurs extrémités dis-
tales, sont placées dans une fenftre rectangulaire, a grand axe antéro-posté-
rieur, découpée dans le sternite (lére série) ou le tergite (2&me série) d'un
individu récepteur (fig. 30). Le donneur étant au stade II ou III, le récep-
teur, d'un stade plus 4gé,est au stade III ou IV.

Les greffons,issus de pattes méso- et métathoraciques,sont implantés
dans le méme segment du cdté dont ils proviennent (greffes homopleurales). En
greffe également homopleurale, les greffons prothoraciques sont associés

dans la partie antérieure du mésothorax.

2 - Résultats

Nous examinerons successivement le comportement des greffons,

puis les processus morphogénétiques.

a) Comportement des greffons

Les deux faces sont acceptées de fagons trés différentes
par le oontexte:réceg%gag?ﬁaufil s'agisse du sternite ou du tergite.
Ia partie coxale du greffon antérieur, identifiable grfice & sa pig-
mentation, conserve le plus souvent une position étalée, ne faisant guére

saillie. Bien que sa croissance soit trés faible, en fin d'expérience, il
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persiste réguliérement sur les animaux adultes une plage coxale antérieure.
Par contre, la partie coxale du greffon postérieur est fréquemment refoulée.
Elle fait alors saillie, se redressant souvent jusqu'ad prendre une position
perpendiculaire & la surface réceptrice. Au cours du développement, sa taille
diminue plut8t qu'elle ne s'accrolt et,dans certains cas, le greffon disparaft.
D'autre part, la présence des greffons détermine souvent, & leur
niveau, un €élargissement notable de la moitié du sternite ou du tergite récep-
trice. Ceci se traduit dans le tergite par un refoulement de la caréne axiale
ainsi que du bord latéral (Pl. XXVI, fig. e, f), tandis que dans le sternite,

seul le bord latéral est déformé.

b) Morphogenéses

Nous étudierons successivement la formation des centres
morphogénétiques, les rapports entre greffons et la composition des presta-
tions.

- Formation d'un centre morphogénétique (tableau XLIII)

Dans de nombreux cas ce processus a lieu dans la zone
d'affrontement des greffons. Dés la lére mue post-opératoire, les zones tro-
chantériennes, plus ou moins soudées l'g%e a l'autre, ont perdu leurs caracté-

ristiques morphologiques et pigmentaires ont chacune 1'aspeet d'une plage

blanchftre.

- Rapports entre greffons

Initialement séparées, les parties coxales marquent une
nette affinité l'une pour 1'autre. Leurs cbtés ventraux (10 cas) ou dorsaux
(1 cas) ou encore les deux (11 cas) se rejoignent. Ainsi, & partir des limites
les plus ventrales des deux faces coxales antérieure et postérieure, il se
reconstitue finalement une face coxale ventrale (P1, XXVI, fig. c, d). Si ce
processus s'effectue des deux c8tés, il en résulte la formation d'une coxa
compleéte de faible taille qui ne s'articule cependant pas avec les tissus récep-

teurs.

~ Composition des prestations (tableau XLIII)
De nombreux centres morphogénétiques avortent et ne don-

nent que de petites masses indifférenciées, tigelles, mamelons, disparaissant
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rapidement ou fournissant des nodules sans morphologie caractéristique. Ce
n'est gue dans environ la moitié des cas (28/53) qu'une formation interpréta-
ble apparaft. De faible taille, elle comporte (fig. 30) :

- soit uniquement de la prestation proximale : trochanter ou tro-
chanter et minuscule plage fémorale;

- Soit uniquement de la prestation distale : onychium complet ou
partiel (Pl. XXVI, fig. £) ou 1 & 3 articles tarsaux accompagnés par un onychium ;

- soit enfin des articles proximaux et distaux. L'agencement entre
eux peut €tre anormal : un article tarsal succéde a une zone trochantérienne,
ou normal : tous les segments, du trochanter & 1'onychium,sont présents
(5 cas) (Pl. XXVI, fig. c, d). Dans 1l'ensemble, les prestations uniquement
distales sont les plus fréquentes (14/2¥). Dans 4 cas, elles sont incomplétes ;
il leur manque une griffe en regard du greffon postérieur, ce qui pourrait-

8tre dfi & 1'élimination précoce plus ou moins compléte de ce greffon.

5 ~ Discussion

Une association hétérogeéne placée dans le sternite ou le ter-
glte peut y déterminer une morphogénése, plus ou moins normale et généralement
peu importante. D'aprés les différentes prestations, il semble qu'ad partir
du centre morphogénétique la différenciation du régénérat puisse s'effectuer
proximo~-distalement ou, plus fréquemment, disto-proximalement.

En outre, et c'est le fait important pour le probléme qui nous
préoccupe ici, 4 partir des faces antérieure et postérieure, une patte complé-
te, a4 quatre faces normales, peut se former. Les greffons coxo-trochantériens
qui ne comportent de zone ni typiquement ventrale ni typiquement dorsale sont
donc capables de fournir les qualités ventrale et dorsale typiques, Admettons
que,dans un plan transversal, une régénération unequalité puisse se dérouler
de fagon analogue &4 une régénération en direction proximo-distale. Nos obser-
vations pourraient s'interpréter en comsidérant que les qualités ventrale et
dorsale typiquesont été régénérées, soit & partir de secteurs de mémes qualités
greffés avec les faces antérieure et postérieure, soit & partir des mémes
qualités existant dans les faces antérieure et postérieure. Pour essayer de

résoudre cette alternative nous avons eu recours 3 1'expérience suivante.
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Figure 31 - Association hétérogéne antéro-postérieure dans le cas ou les polarités dorso-ventrales

du greffon et du porte-greffe sont contraires (a).

b, ¢, d : 2 types de résultats vus par la face postérieure (P.) réceptrice et en section trans-
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4 la combinaison des cas b et c.

+ 2 régénérats surnuméraires correspondant
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B - ASSOCIATION HETEROGENE ANTERO-POSTERIEURE DONT IE GREFFON ET LE
PORTE-GREFFE ONT DES POLARITES DORSO-VENTRALES CONTRATRES

1 - Principe et séries opératoires

Une face antérieure ou postérieure posséde une certaine pola-
rité dorso-ventrale. Qu'aedviendra-t-il si une face (antérieure par exemple)
est implantée dans une face postérieure de fagon A ce que leurs polarités
dorso-ventrales soient contraires ?Quel type de prestation surnuméraire 1'as-
sociation antéro-postérieure fournira-t-elle dans ce cas ? Pratiquement, la
situation envisagée a été réalisée sous forme de greffes homopleurales ortho-
tope d'une face coxale ou coxo-trochantérienne antérieure dans une face coxale
postérieure, en faisant colncider les polarités proximo-distales du greffon et
du porte-greffe (fig. 31). Deux types d'expériences servent d'expériences
témoins. Le ler type consiste en la greffe hétéropleurale d'une face coxale
ou coxo-trochantérienne postérieure en position coxale postérieure. De cette
fagon, 1'hétérogénéité antéro-postérieure n'est pas mise en Jjeu, mais, par
contre, les polarités dorso-ventrale du greffon et du porte-greffe sont en
opposition. Le 2&me type consiste simplement en la greffe homopleurale d'une
face coxo-trochantérienne postérieure en position postérieure. En effet, étant
donné les potentialités morphogénétiques exprimées. en place. par une face
trochantérienne lésée (Ie partie, Ch. II, p.29 - 3), cette expérience était
indispensable pour pouvoir apprécier dans les morphogenéses, la part revenant ,
solt & 1'hétérogénéité antéro-postérieure, soit au conflit entre les polarités
dorso-ventrales.

Le tableau XLIV récapitule les diverses séries opératoires :
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Tableau XLIV - Récapitulation des expériences relatives & 1'incidence de la polarité

dorso-ventrale sur les résultats d'associations hétérogénes entre

faces opposées,

2 - Résultats

a) Expériences témoins

Les diverses expériences témoins (séries 2, 4, 5, 7 du

tableau XLIV) ne donnent lieu & aucune morphogenése surnuméraire.

Les greffons coxaux et la partie coxale des greffons coxo-trochanté-

riens persistent en conservant leur propre différenciation et en se pigmentant .

généralement plus que les tissus récepteurs. Les greffons coxaux participent

fréquemment & la reconstitution d'une articulation avec le condyle articulaire

de la face postérieure du trochanter, bien que leur polarité dorso~ventrale

0N

soit contraire a celle du trochanter. les partiés trochantériemnes fournissent
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parfois des prestations minuscules rapidement éliminées. Ie plus souvent elles
premnent une coloration blanchftre et se soudent & la base du trochanter

récepteur.

b) Greffe de face antérieure en position postérieure

sur patte entiére (séries 1 - 3 du tableau XIV)

- Série 1 : greffon coxal

Dans la majeure partie des cas, le greffon conserve
toute sa différenciation et se distingue en particulier par sa pigmentation
sombre. Parfois, il se constitue & son apex une formation abortive, plage hypo-
dermique sclérotisée, légérement boursouflée, s'étendant Jjusqu'a la zone
condylaire trochantérienne. L'apex du greffon est alors dépigmenté, Dans trois
cas, cette plage n'atteint pas le condyle et la partie articulaire coxale se
trouve reconstituée i partir des tissus récepteurs situés & la périphérie du
greffon ; on assiste alors a la différenciation d'une articulation en position
anormale, soit ventrale, soit dorsale, par rapport i la plage antérieure greffée
qui se trouve ainsi contournée par les tissus récepteurs.

Des prestations surnuméraires se forment (14 cas sur 26) un peu plus
fréquemment qu'en 1'absence d'inversion de 1'orientation dorso-ventrale du
greffon (16 cas/36 cf tableauXXXII-1).Dans 6 cas, la formation surnuméraire
comporte tous les segments, du trochanter & 1'onychium,et son orientation
dorso-ventrale est nette. Cette derniére est normale, c'est & dire conforme
au porte-greffe,dans 5 de ces 6 cas. Dans le 6é“5és, la branche surnuméraire,
unique, présente deux faces de qualité ventrale situées, l'une en position |

ventrale, 1l'autre en position dorsale ; la qualité dorsale en est absente.

-~ Bérie 3 : greffon coxo-trochantérien
Dans tous les cas, la greffe entratne la naissance de
prestations surnuméraires qui,en fonction de leur composition se répartissent
en muatre catégories .
catégorie 1 - Ia prestation, de structure normale, est unique,
mals son orientation dorso-ventrale est toujours contraire 3 la normale

(P1. XXVII, fig. a). Rappelons & ce sujet que dans certaines schistomélies

obtenus par rotation de 180° d'un élément distal trochantérien par rapport a
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un élément proximal coxal, les branches surnuméraires ,localisées sur les faces
antérieure et postérieure présentent, environ dans la moitlé des cas (12 cas
sur 32), une orientation dorso-ventrale également contraire i la normale. Le
fait n'est pas surprenant car 1l'association hétérogdne comporte 1a aussi une

opposition des polarités dorso-ventrales du greffon et du porte-greffe.

catégorie 2 - La prestation, double pour certaines parties,
n'a qu'un apex 3 cas). Dans un cas, la branche surnuméraire, large et forte,
présente, depuis la base Jjusqu'a 1'onychium,deux faces ventrales situées 1'une
en position ventrale, l'autre en position dorsale. A l'apex tarsal, il v a
deux onychiums situés dos & dos. Les deux autres cas sont comparables, mais
leur branche surnuméraire s'effile distalement, soit dans le tarse qui comporte
quatre articles fins, sub-cylindriques, mais pas d'onychium (Pl. XXVII, fig. c,

d), soit & mi-tibla ; elle se signale alors par son étroitesse.

catégorie 3 =~ la prestation surnuméraire se dédouble a la
base du tibila (3 cas). Proximalement au niveau de division, trochanter et fé-
mur ont une composition double. Dans deux cas, la branche dorsale, dont
1l'orientation dorso-ventrale est opposée i la normale, comprend un tibia et un
tarse bien différenciés et la branche ventrale,dont 1l'orientation est normale,
présente un développement comparable ou consiste en un tibila portant une
ébauche tarsale (Pl1. XXVII, fig. b). Dans le 3eéme cas, la branche dorsale com-
porte un tibia et deux articles tarsaux gréles et la branche ventrale est un
mamelon peu différencié. Ia qualité de la trés courte face fémorazle de cette

branche, située en position ventrale,n'a pu &tre déterminée.

catégorie 4 ~ Enfin, dans un cas, il existe une branche bien
différenciée dont l'orientation est contraire & la normale ; elle est accompa-
gnée d'une petite masse saillante, conique, d'aspect peu différencié, située
en position postéro-ventrale, a 1l'apex coxal.

Sur le plan structural, les branches surnuméraires sont généralement
normales, mais dans trois cas, sur la face située antérieurement, 1'articula-
tion tibilo-tarsale manque.

Signalons enfin que les morphogenéses surnuméraires provoquent assez
fréquemment une transformation partielle du trochanter de la patte réceptrice

en fémur sur la face ventrale (cf Pl. XIX, fig. b).
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c) Greffe de face antérieure coxale en position posté-

rieure + autotomie de la patte réceptrice (tableau XIVI)

Les résultats sont apparemment trés complexes et 1'ana-
lyse descriptive en est trés difficile. Si deux greffes restent stériles, dans
les 21 autres cas apparaissent des prestations surnuméraires plus ou moins im-
portantes, localisées sur la face postérieure dans un secteur compris entre les
génératrices prolongeant les bords ventral et dorsal du greffon. Ces formations
sont généralement fusionnées avec le régénérat axial jusqu'd 1'apex fémoral.
Ainsi, a la face postérieure du fémur se substituent des secteurs surnuméraires
qui lui conférent, en section transversale, un périmétre anormalement grand
(P1. XXVII, fig. e). Ceci emp8che t6t ou tard la schistomélie d'exuvier norma-
lement et, de ce fait, la qualité de certains secteurs surnuméraires n'a pas
pu 8tre suivie assez longtemps pour &tre établie avec certitude., Dans cette
étude, nous examinerons successivement les deux points : nombre et importance
des prestations surnuméraires, puis qualités, localisation et orientation des

parties fémorales des prestations surnuméraires.

- Nombre et importance des prestatlons surnumeralres.

Suivant le degré de ramification des schistomélies, nos résultats se répartis-

sent en trois catégories qui constituent une série relativement continue.

(L - 2 branches surnuméraires libres : schistomélie
ternaire (12 cas)

- 3 cas. Des deux branches surnuméraires,
1'une est libre dés 1'apex coxal (2 cas) ou la base fémorale (1 cas) ; la 2&me
fusionne avec le régénérat axial jusqu'i mi-tibia ou jusqu'a 1'onychium. A par-
tir de 1'apex coxal, il s'agit, soit d'une formation indifférenciée dont nous
n'avons pas pu suivre 1'évolution, soit d'une prestation comportant un trochan-
ter et un fémur que coiffe un mamelon abortif. A partir de la base fémorale, la
branche surnuméraire est une tigelle peu différencide qui n'évolue gudre.

- 5 cas. Les branches surnuméraires sont 1i-
bres & partir de 1'apex fémoral (Pl. XXVII, fig. f) ou de la base tibiale. Elles
consistent; soit en un tibia suivi d'un tarse normal (4 cas), soit, d'une part,
en un ensemble tibia + tarse et, d'autre part, en une tigelle effilée dans doute

tibiale,
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- 4 cas. Dans ces quatre cas, la ramification
de la schistomélie s'effectue & partir du ler article tarsal et donne deux apex

tarsaux surnuméraires libres.

§ - 1 branche surnuméraire libre : schistomélie
binaire (5 cas)
Ia ramification se produit réguliérement & 1'apex
fémoral.

- 1 cas. Les deux branches de la schistomélie
ont des tailles trés infgales. Le régénérat axial est en effet fusionné sur
" toute sa longueur avec une formation surnuméraire., La branche surnuméraire
isolée ne comporte qu'un tibia.

- 4 cas. la branche surnuméraire unique
résulte cette fois de la coalescence de deux prestations. Dans deux de ces
quatre cas (Pl1. XXVII, fig. g), la branche surnuméraire est compléte jusqu'a
1'onychium alors que dans les deux autres, elle consiste en une tigelle ti-
biale, gréle, effilée qui semble provenir de la collaboration de deux faces
ventrales. le tarse est alors absent.

A - régénérat unique & cas)

Dans deux cas, ce régénérat résulte, Jjusqu'a
1'apex onychial qui est triple, de la coalescence du régénérat axial avec
deux régénérats surnuméraires aussi développés que lui.

Dans les deux autres cas, le régénérat unique comporte deux secteurs

fémoraux surnuméraires auxquels ne correspond aucune branche isolée.

En résumé, on constate une certaine constance du nombre des presta-
tions surnuméraires (2) mais celles-ci varient en importance, partiellement
en fonction de leur degré d'isolement par rapport au régénérat axial. En aucun
cas nous n'avons eu une branche compldte, libre dés 1l'apex coxal et, tout au
moins fusionnent-elles réguligrement jusqu'a l'apex fémoral entre elles, ou avec

le régénérat axialé g%ﬁcgilleurs, certaines coalescences avec le régénérat

b
s’accompagnenm:dFQEEYaTapparition des éléments distaux,tibia et tarse. Dans les
cas extrémes, il ne persiste en fait que des secteurs surnuméraires peu impor-

tants & la base du fémur axial.




Figure 32 - Récapitulation schématique, en coupe transversale, des diverses positions possibles de
la face ventrale des régénérats surnuméraires, obtenus dans le cas ol les polarités dorso-ventrales
du greffon et du porte-greffe sont contraires. Le régénérat axial correspond au cercle de grand
diamétre. Le cercle S correspond & la formation surnuméraire. Les faces ventrales surnuméraires

sont représentées par un segment tangent au cercle S accompagné du nombre des cas observés.
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- Qualité, localisation et orientation des faces

- 0 - - - - - " - o ——

Les faces fémorales identifiables sont essentielle-
ment de quarité ventrale ou dorsale.
Ia qualité dorsale, peu fréquente, ne se rencontre que dans deux cas.
Dans 1'un d'eux,elle se localise en positions respectivement dorsale et ventrale,
Dans le 2&éme, elle se trouve en position postérieure (P1. XXVII, fig. g).
Ia qualité ventrale apparaft dans tous les cas ; les faces ventrales
" se répartissent avec des fréquences variables a la périphérie d'un cercle ima-
ginaire dont le centre se situerait dans le plan de l'axe de la face postérieure
et dont le diamétre vaudrait sensiblement la largeur de cette face postérieure.Ces
faces ventrales font face & 1'extérieur de ce cercle. On les trouve ainsi dans
les positions ventrale (13 cas) , postéro-ventrale (1 cas), postérieure (2 cas),
postéro-dorsale (1 cas), dorsale (10 cas), antéro-dorsale (1 cas), antérieure
(2 cas), antéro-ventrale (1 cas). Les trois derniéres positions correspondent
aux deux cas ol s'est franchement extériorisée la qualité dorsale (fig. 32).
Lorsque deux faces dorsales ou ventrales coexistent, elles sont treés
généralement réparties symétriquement de part et d'autre d'un plan antéro-posté-
rieur passant par l'axe des faces antérieure et postérieure de la patte. Quelle
que soit leur position, ces faces se raccordent sans aucune discontinuité i
la face contiglie, dorsale ou ventrale du régénérat axial. Ainsi, les faces
surnuméraires ventrales situées en position ventrale fusionnent assez souvent ,
partiellement, avec la face ventrale axiale. D'autre part, quand ces faces ven-
trales surnuméraires sont en position dorsale, on peut observer presque cbte a
c¢Bte une lunule sensorielle trochantérienne surnuméraire typiquement ventrale
et un cuilleron d'autotomie dorsal appartenant au régénérat axial. Remarquons
que cette Jjuxtaposition de qualités opposées ne suscite alors aucune morpho-
genése surnuméraire nouvelle. Ceci pourrait éventuellement indiquer que les
hétérogénéités n'auraient de pouvoir morphogéne qu'en s'affrontant proximo-

distalement.

3 - Discussion

Les associations hétérogénes réalisées ici en 1'absence ou non

d'autotomie sont caractérisées par une opposition des polarités dorso-ventrales
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Figure 35 - Résultats de la superposition de 2 centres surnuméraires : gamme des résultats observés.,
Ceux-ci se trouvent en regard des schémas des 2 centres diversement associés (a, b, c,d, e, f) -
g : cas de monstre en Y présentant une patte prothoracique axiale déficlente dans le tibia et ayant
2 faces ventrales (identique au cas e).
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du greffon et du porte-greffe. Par rapport aux associations ou ces polarités
concordent, les résultats se singulariSent,d'une part,par le nombre et la
composition des branches surnuméraires obtenues pour un seul greffon, d'autre
part, par 1'orientation dorso-ventrale de ces branches. Ces deux aspects
seront envisagés successivement en nous servant en premier lieu des résultats

relativement simples observés sur des pattes réceptrices entidres.

a) Nombre de centres surnuméraires par greffon

‘ Sur patte entiére, 10 cas sur 18 ne donnent qu'une for-
mation surnuméraire simple. Dans les 8 autres cas, la prestation surnuméraire
en rapport avec l'apex du greffon est double et présente en général deux
faces ventrales. Elle est caractérisée,soit par une dichotomie effective plus
ou moins prononcée, soit par une coalescence de deux formations accompagnée
dans certains cas d'une disparition de la morphologie de certains articles
distaux (tarse), ou de l'absence de ces derniers (absence de tarse, absence
partielle de tibia et absence de tarse). Ces faits s'observent une fois aprés
greffe coxale et 7 fois aprés greffe coxo-trochantérienne. Malgré leur appa-
rente disparité, les résultats de ces 8 cas paraissent représenter divers
aspects d'une méme situation initiale. Celle-ci comporterait deux centres mor-
phogénétiques voisins (fig. 33) dont la superposition entrafnerait des fusions
et disparitions de faces ou d'articles dans les prestations surnuméraires.

Nos résultats s'ordonnent en effet en une série réguliére ol l'existence de
deux centres est évidente dans la mesure ol apparaissent deux apex complets
(P1., XXVII, fig. b, £, g), mais plus discréte quand n'existe qu'un seul apex
(Pl. XXVII, fig. ¢, d). Dans ces derniers cas, notre conclusion se fonde sur
1'existence en général de deux faces ventrales pour une extrémité unique. Il
existe d'ailleurs des appendices de ce type d'origine naturelle. En effet,
certains embryons doubles en Y présentent une 3éme rangée de pattes dans 1'axe
de la face ventrale, suivant la ligne de rencontre des deux extrémités anté-
rieures., Morphologiquement, ces appendices déficients distalement, présentent
deux faces ventrales ; ils se terminent en s'effilant & un niveau variable
(fémur., tibia ou tarse) en fonction du degré de superposition des champs morpho-

génétiques de la patte de méme niveau que chacune des extrémités antérieures
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de 1'embryon monstrueux tente d'édifier (Pl. XXVII, fig. h et fig. 33 g).

Par conséquent, & un seul greffon de ces associations hétérogeénes antéro-pos-
térieures, correspondraient donc deux centres morphogénétiques plus ou moins
complets. OUr, une association hétérogéne antéro-postérieure déclenche normale-
ment la formation d'un seul centre morphogénétique & 1'apex du greffon,dans la
mesure ol les polarités dorso-ventrales du greffon et du porte-greffe concor-
dent. D'aprés nos expériences témoins, 1'opposition de ces polarités est, &
elle seule, insuffisante pour déclencher une morphogendse surnuméraire, mals
il nous faut admettre qu'elle est responsable de 1l'apparition de deux centres
morphogénétiques, une fois associée 3 1'hétérogénéité antéro-postérieure.
Comment ces deux centres peuvent-ils se constituer ?

Examinons les cas ol deux apex complets se sont formés. Ceux-ci se
localisent de part et d'autre de 1l'axe de la face réceptrice. Or, nous avons
vu que, pour €tre compléte, une prestation requiert la présence dans le centre
morphogénétique des quatre qualités : antérieure, postérieure, dorsale et
ventrale. Il nous faut donc admettre ici, que le greffon et le porte-greffe ne
possédent pas uniquement les qualités antérieure ou postérieure mais aussi les
qualités ventrale ou dorsale. On peut, en particulier, concevoir que de part
et d'autre de l'axe d'une face, les parties respectivement en position dorsale
ou ventrale présentent au moins partiellement la qualité dorsale ou la qualité
ventrale. Dans cet esprit, dans une association antéro-postérieure avec oppo-
sition des polarités dorso-ventrales, la partie de qualité dorsale du greffon
affronte un milieu récepteur relativement ventral et 1'inverse se produit pour
la qualité ventrale du greffon (fig. 35). Ainsi, de chaque c6té de l'axe de la
face réceptrice pourrait donc se former un centre morphogénétique comportant
les quatre qualités. Dans la mesure oll ces deux centres seraient suffisamment
éloignés 1l'un de l'autre, ils pourraient s'extérioriser séparément,au moins
pour leurs prestations les plus distales. Par contre, un recouvrement éliminant
pPlus ou moins une qualité aboutirait 4 la formation de régénérats a apex
déficient. Cette interprétation nous permet d'expliquer toutes les prestations
surnuméraires doubles, méme les plus discrétes que nous ayions obtenues apres
autotomie de la patte réceptrice. En effet, si deux centres surnuméraires plus
ou moins superposés ont en outre des parties communes avec le centre dont est

issu le régénérat axial, on comprend qu'on n'obtienne alors sur la face



Figure 34 - Distribution hypothétique dea 4 gradients qualitatifs respectivement antérieur (A), ventral
(V), dorsal (D) et postérieur (P) dans 1'hypoderme de la patte (section transversale).
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postérieure de ce dernier que des secteurs surnuméraires d'importance variable.

Pourquoi, alors, rencontre-t-on des prestations surnuméraires simples *?
Pour essayer d'interpréter ce fait, envisageons maintenant 1'orientation

dorso-ventrale des formations surnuméraires.

b) Orientation dorso-ventrale des branches surnuméraires

Dans les prestations surnuméraires obtenues sur pattes
fonetionnelles, on constate que la qualité ventrale apparait tres fréquemment
alors que la qualité dorsale est relativement rare. D'autre part, ces qualités
sont toujours pures : en aucun cas ne s'est formée une chimére des deux qualités
dorsale et ventrale., Ur, dans les associations, initialement, la partie ven-
trale de la face antérieure greffée est associée i la qualité dorsale du
porte-greffe. Dans tous les cas, de ces deux qualités,une seule finalement
s'extériorise. Peut-on admettre qu'elle provienne uniquement du greffon ou
uniquement du porte-greffe ? Nous avons montré que le greffon et le porte-greffe
collaborent dans la réalisation d'une prestation surnuméraire. En particulier,
la face porte-greffe édifie, dans la prestation surnuméraire, une face de sa
propre qualité, qui la prolonge. Or, ici, la prestation surnuméraire peut pré-
senter, méme sur la Tace considérée, une polarité dorso-ventrale contraire a
la polarité initiale des tissus récepteurs. Cette polarité initiale s'est done
dans doute physiologiquement inversée. Par conséquent, quand les deux qualités
dorsale et ventrale sont en présence, 1'une, généralement la ventrale, domine
1l'autre au point de 1'inhiber complétement et de s'imposer aux tissus ol cette
derniere existait.

Examinons dans cet esprit les différents types de prestations surnu-
méraires .

- Branche unique & polarité dorso-ventrale normale. Les qualités
respectivement dorsale et ventrale du greffon sont dominées par les qualités
ventrale et dorsale du contexte récepteur (fig. 31 b).

- Branche unique & polarité dorso-ventrale contraire & la
normale. A l'inverse du cas précédent, ce sont les qualités ventrale et

dorsale du greffon qui s'imposent ( £ig., 31 ¢).
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- Cas de branches & deux faces ventrales (ou dorsales) situées
en positions dorsale et ventrale. D'un c6té, le contexte récepteur impose sa
qualité au greffon et 1'inverse se produit de 1'autre c6té (fig. 31 d4).

Remarquons que ce phénoméne de dominance résout le probléme que nous
posaient les branches surnuméraires simples. Par suite de la dominance de la
qualité du greffon ou de celle du contexte récepteurs d'un cb6té comme de 1'autre,
il se substitue une homogénéité des polarités dorso-ventrales & 1'opposition
initiale. On congoit alors qu'il ne se forme qu'un seul centre surnuméraire a
partir de tout le front de contact entre greffon et porte-greffe.

Cette dominance de 1'une ou l'autre qualité peut s'interpréter
comme le résultat d'un conflit entre deux éléments compétitifs dont 1'intensi-
té serait variable. Ce résultat se congoit bien si nous admettons, pour cha-
cune des qualités, dorsale et ventrale, qu'elles s'étendent sous forme d'un
gradient décroissant depuis 1'axe de la face dorsale ou ventrale jusgu'a 1'axe
des faces contigu&s antérieure et postérieure ol il s'amulerait vraisembla-
blement (fig. 34). Que ces gradients existent Jjusqu'a proximité de 1'axe d'une
face contigué nous paraft peu discutable étant donné que des associations hété-
rogénes a partir de greffons étroits prélevés dans 1'axe d'une face donneuse
peuvent déterminer la formation d'une prestation gréle, mais présentant les
quatre qualités. Il nous semble par ailleurs raisonnable d'admettre pour les
qualités antérieure et postérieure ce que nous avons mis en évidence pour les
qualités dorsale et ventrale. Nous pensons donc que,dans le plan hypodermique,
se combineraient quatre gradients, un antérieur, un postérieur, un dorsal et
un ventral. Remarquons maintenant & propos des expériences ici relatées qu'une
hétérogénéité complexe existe sur toute la longueur du front de section apical
du greffon (fig. 31 a). Cette hétérogénéité est vraisemblablement maximum au
milieu de ce front pour les qualités antérieure et postérieure et & ses extré-
mités pour les qualités ventrale et dorsale (fig. %5). En coupe transversale,
ces extrémités se situent sensiblement sur les bissectrices des angles formés
par les plans antéro-postérieur et dorso-ventral.

Examinons, en fonction de ces données, les cas exposés précédemment
(ITI&tme partie, p. 89 ) de réimplantation orthotope du trochanter, aprés rota-
tion de 18GC°, dans la coxa. Cette expérience reproduit sur les quatre faces

du pourtour de contact la situation que les expériences présentes réalisent
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sur une face seulement. Considérons donc deux faces contigu&s, par exemple
postérieure et dorsale. Pour la face postérieure, un des deux centres possibles
pourrait se constituer en position bissectrice postéro-dorsale ; pour la face
dorsale, 1'un des deux centres éventuels se localiserait aussi en position
pissectrice postéro-dorsale. Dans la mesure ol ces deux tendances morphogéné-
tiques oceuvreraient conjointement, on pourrait par conséquent obtenir une
branche surnuméraire en position bissectrice par rapport aux faces postérieure
et dorsale. C'est ce que nous avons effectivement constaté dans un certain
nombre de cas.

Aprés avoir mis en évidence 1'existence vraisemblable de ces quatre
gradients de qualités différentes, nous avons cherché 3 établir les potentia-
1lités morphogénétiques d'associations relativement peu hétérogénes. Dans ce

but, nous avons associé des faces contigufs.

C - ASSOCIATIONS DE FACES CONTIGUES

Ces associations ont été réalisées en greffant une face coxale ou
coxo-trochantérienne ventrale ou antérieure dans une face coxale contigué.
Pour chaque type de greffon , face ventrale ou face antérieure, nous expose-

rons successivement les conditions opératoires et les résultats.

1 - Greffon : face ventrale

a) Séries opératoires

Une partie de face ventrale comportant coxa et trochan-
ter est implantéeen position homopleurale dans une face coxale antérieure ou
postérieure. lLa patte réceptrice subit ou non l'autotomie. Quatre séries ont

donc été réalisées :

sur patte entidre : greffe de face ventrale en position postérieure,

- " : greffe de face ventrale en position antérieure,

sur moignon coxo-trochantérien, greffe de face ventrale en position
postérieure

s

- s, greffe de face ventrale en position
antérieure.
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De plus, dans une série témoin, nous avons greffé une. face ventrale

coxo-trochantérienne dans une face ventrale de mcignon coxo-trochantérien.

b) Résultats (tableau XIVII A)

En l'absence d'autotomie, il se forme simplement quelques
prestations abortives.

Sur moignon coxo-trochantérien, par contre, 1'expérience
témoin donne en outre des prestations segmentées déficientes dans le tarse.
De méme, dans 5 cas sur ;9, les associations entre faces contigué€s domnment
une branche surnuméraire bien développée dont le tarse n'est cependant complet

gue dans un cas. L'orientation dorso-ventrale de ces branches est normale.

c¢) Coneclusion

Nous savons (I&re partie) que la face ventrale du tro-
chanter s'engage facilement dans une morphogenése importante. Dans la série
témoin, elle donne ainsi des prestations segmentées qui, cependant, sont défi-
cientes distalement. L'association avec une face coxale contigu& donne deux
types de résultats. En premier lieu, sur patte entiére, aucune morphogenése
notable n'est enregistrée. Par contre, sur moignon ccxo-trochantérien on
observe, dans des proportions analogues, des prestations comparables & celle
de la série témoin et, en outre, une prestation & tarse complet. Le fait que
cette dernidre prestation soit compléte nous indique qu'elle ne provient sans

doute pas uniquement de la face ventrale greffée.

2 ~ GQreffon : face antérieure

a) Séries opératoires

le greffon issu d'une face antérieure est implanté dans
une fenétre d'une face coxale dorsale. Nous distinguerons deux séries opéra-
toires (fig. 36) : dans la premiére, le greffon, coxo-trochantérien, est im-
planté en position homopleurale (fig. 36 a). Dans la 2&me, le greffon, coxal,
est implanté en position hétéropleurale (fig. 36 b). La patte réceptrice subit
ensuite l'autotomie. En cas de greffe homopleurale, le bord antéro-ventral

du front de section de la face antérieure se trouve placé dans un contexte



Figure 36 - Associations de faces contigu¥s vues en coupe transversale.

a: greffe homopleurale d'une face antérieure (A) en position dorsale (D) - b : greffe hétéropleu-
rale d'une face antérieure (A) en position dorsale (D).
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antéro-dorsal, alors que dans le cas d'une greffe hétéropleurale, ce méme bord

N

est associé i un contexte postéro-dorsal.

b) Résultats (tableau XIVII B)

lére série : greffe homopleugi}e

é&gEi;1;;;:?;2i;;;;;;1;;;1;;né£é surnuméraire,compléte
Jusqu'a 1'onychium, doat 1'orientation dorso-ventrale est contraire & la nor-
male. En outre, dans quelques cas,on observe l'apparition d'un nodule sclérotisé
4 1l'apex du greffon.

?E?F;f?f?f;j_%?effe hétéropleurale

Sur 19 cas, 15 a;;;;;E_EEELf;:;;;_morphogenése intéres-
sante. Dans ces 12 cas, dans le prolongement du greffon qui provient d'une face
antérieure s'édifie une face de qualité ventrale (Pl. XXVIII). L'association
de cette face ventrale néoformée avec la face dorsale du régénérat axial
détermine t6t ou tard,dans 7 cas,la formation d'une branche surnuméraire,
parfois incompléte (Pl. XXVIII a, b, c¢). Dans les cing autres cas, il se forme
simplement une face ventrale de trochanter avec, dans son axe, une lunule
sensorielle nette. Dans 1'un de ces cinq cas, le contact avec la face dorsale
du régénérat axial est marqué par 1'existence d'une minuscule plage fémorale
cernée par un liseré d'autotomie (Pl, XXVIII, fig. d), mais dans les quatre
autres, il s'établit sans provoquer de morphogenése.

Outre le fait que la prestation qui prolonge le greffon est de qua-

1ité ventrale, on constate, au moins dans cinq cas, que le greffon lui-méme
a acquis cette qualité. En particulier, & chacune de ses extrémités, qui étailent
initialement antéro-ventrale et antéro-dorsale, il s'articule avec la presta-
tion surnuméraire par un condyle coxo-trochantérien. Or, ce dernier, se rencon-
tre normalement dans 1'axe des faces antérieure et postérieure et correspond
typiquement a la qualité soit antérieure, soit postérieure (Pl1. XXVIII, fig.

b, d).

¢) Conclusion

Les greffes d'une face coxale dans une face coxale conti-
gu€ peuvent donc aussi déterminer une morphogenése surnuméraire. Celle-ci est

( oz que ..
plus frequente quand la greffe est de type hétéropleurale lorsguielle’ est.:
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de type homopleurale. Néanmoins, dans les deux cas, il est remarquable de cons-
tater que la prestation du greffon, originellement de qualité antérieure, peut

8tre de qualité ventrale pure.

3 - Discussion

Nous envisagerons d'abord le probléme du déclenchement des mor-

phogeneéses surnuméraires puis celui de la stabilité d'une qualité.

a) Déclenchement des morphogenéses surnuméraires

Les associations de deux faces contigu&s déterminent des
morphogenéses surnuméraires dans des proportions variables. Quand il s'agit
d'associations homopleurales, elles sont peu efficaces sauf lorsque le greffon
comporte une face trochantérienne ventrale. Il semble donc que les différences
qualitatives entre faces contigué€s soient assez faibles et rarement suffisantes
pour provoquer des morphogenéses. Dans le cas des greffons coxo-trochantériens
ventraux, le degré d'hétérogénéité serait plus fréquemment révélé i cause
de la réactivité particuliére de la face trochantérienne ventrale (cf Iére
partie, p. %7 ).

Comparativement, ce type d'expérience (quand 1'association est homo-
pleurale) équivaut aux rotations de 90° d'un é1lément distal par rapport & une
base suivies de réimplantation orthotope. Si BCHN (1965 b) ne constate alors
aucune upparition de €ormation surnuméraire de type ®exponent”, BODENSTEIN
(1937) et BAIAZUC (1945) en signalent. BODENSTEIN n'obtient cependant que des
schistomélies binaires légéres. L'unique branche surnuméraire présente en effet
un développement minime. Quant & BAIAZUC, il mentionne des schistomélies bi-
naires transitoires et des schistomélies ternaires, mais 1'illustration de
ce dernier cas indique un développement convenable pour une des deux branches
surnuméraires et un développement extrémement faible, sinon négligeable pour
1'autre.

Dans ces cas,comme dans nos greffes homopleurales, les quatre qualités
sont présentes dans la zone de contact entre greffon et porte-greffe. lLes résul-
tats nous indiquent que leur association n'est donc pas toujours suffisante

pour qu'une morphogenese se produise. Le déclenchement de cette derniére




- 178 -

nécessite,en outre, qu'entre ces qualités assocides existe un degré d'nétérogé-
néité suffisant comme 1'indiquent nos greffes de type hétéropleural . En effet,
dans les greffes homopleurales, d'un c¢8té du greffon, par exemple, originelle-
ment antéro-dorsal, il existe une certaine hétérogénéité antéro-postérieure et
de l'autre c6té une hétérogénéité dorso-ventrale. En aucun cas, une partie du
front de section ne cumule les deux hétérogénéités. Par contre, dans les greffes
hétéropleurales, le bord originellement antéro-ventral du front de section du
greffon se trouve associé A4 un contexte postéro-dorsal. De ce c¢8té, les deux
hétérogénéités antéro-postérieure et dorso-ventrale coexistent. Or, dans ce

type de greffe, un greffon coxal détermine fréquemment une morphogenese

surnuméraire.

b) Stabilité de la qualité du greffon

A 1'occasion de ce dernier type de morphogenese, une face
ventrale apparalt dans le prolongement du greffon de qualité antérieure que nous
avons greffé dans un milieu de qualité dorsale. De plus, dans certains cas,

4 la qualité antérieure du greffon se substitue la qualité ventrale. Comment
expliquer ce fait étant donné que la persistance du greffon est indéniable
(P1. XXVIII, fig. d). Bn fonction des résultats exposés jusqu'ici, nous admet-
tons qu'en un quelconque point de 1'hypoderme, sauf peut-&tre dans 1l'axe de
chaque face, deux qualités sont présentes i des degrés divers. Aprés greffe
dans une face contigué&, sans doute sous 1'influence de la qualité du contexte
récepteur, la qualité du greffon la plus différente de celle du contexte
pourrait s'extérioriser. Dans le cas présent, dans un greffon prélevé sur la
face antérieure et placé en position dorsale, la qualité ventrale s'imposerait
4 1l'ensemble des cellules du greffon.

Enfin, l'hypothése que nous ont suggérée nos observations permet
d'interpréter deux résultats acquis antérieurement, d'une part dans les cas
de régénération & partir de la base fémorale et,d'autre part dans les cas de

-

régénération surnuméraire & partir de greffons de scape.

- régénération a partir de la base fémorale
L'absence presque compléte d'une face fémorale & la suite
d'une section oblique (p.47 ; fig. 7) n'empéche pas la formation d'un régéné-

rat & quatre faces. Ceci peut se comprendre en admettant que les faces contigu&s
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4 la face absente ont pu restituer celle-ci puisqu'elles en posséderaient

partiellement la qualité.

- régénération surnuméraire a partir de greffons de scape
Une face dorsale de scape homolog:hi3>: 4 une face dorsale
de coxa, peut provoquer une morphogeneése surnuméraire lorsqu'elle est implantée
dans une face coxale postérieure. Or, cectte derniére posséde partiellement
la qualité ventrale et il est possible que la face de scape renferme la qualité
antérieure. Ceci suffirait & expliquer que l'association soit, dans ce cas,

suffisamment hétérogéne pour provoguer une morphogenese.

III - CONCIUSICN

Dans un plan transversal de la patte, il existerait quatre gradients
hypodermiques correspondant respectivement aux quatre gqualités, antérieure,
postérieure, ventrale et dorsale. Chacun d'eux, caractérisant essentiellement
une face, s'étendrait de part et d'autre de celle-ci jusqu'aux axes des deux
faces contigu&s. Leur intensité, variable, serait maximum dans 1l'axe de leur
face et s'annulerait dans 1l'axe des faces contigu&s. Les gradients caracté-
ristigues des qualités de deux faces voisines se combineraient donc dans 1le
quadrant compris entre les axes de ces faces. La prestation d'un point de
1'hypoderme situé dans un contexte domné résulterait d'un certain équilibre
entre les deux qualités présentes. Dans certains cas, cet équilibre serait
susceptible de se déplacer pour s'adapter A une modification du contexte.

Dans la mesure ou celle-ci serait trop importante (cas ol 1'hétérogénéité entre
le point considérs et le contexte serait maximum par exemple) 1l'adaptation

ne pourrait pas avoir lieu ; il s'y substituerait une réaction morphogénétique.
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CONCIUSION DE IA IVe PARTIE

Une hétérogénéité de différenciation existe entre les quatre faces
d'une patte et s'étend de la base coxale & 1'onychium. Elle serait due &
1l'existence de quatre gradients hypodermiques relativement stables, caracté-
ristiques respectivement de la qualité de chacune des quatre faces,et se com-
binant entre faces contigu€s. L'hétérogénéité entre les gradients de deux
faces opposées et parfois de deux faces contigu&s détermine la naissance d'un
champ morphogénétique. Cette naissance s'effectuerait & partir des différentes
parties d'une association hétérogéne (deux faces par exemple : cas expérimen-
tal comme dans nos expériences ; quatre faces en cas de section transversale)
par collaboration des tissus situées autour de la zone de contact entre ces
parties. Corrélativement & 1'entrée en contact,localisée dans le centre du
champ morphogénétique, les tissus seraient déterminés & fournir une presta-
tion distale (par exemple onychium). En fonctlon de la position de cette
derniére se définirait dans le champ morphogénétique une polarité proximo-

distale qui peut &tre l'inverse de celle que possedaient auparavant les tissus.
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CONCLUSION GENERAIE

Notre travail a consisté essentiellement en une analyse expérimentale
des conditions locales du déclenchement d'une morphogenése de type régénératrice.

Chez le phasme Carausius morosus Br. nous avons mis en évidence quatre processus

efficaces dont trois n'avaient encore jamais été décrits. Ils nous permettront
de présenter une conception globale de la causalité du déclenchement d'une mor-
phogenése et plus précisément de l'accomplissement d'une régénération d'appen-
dice’ . Nous considérerons d'abord les processus déclenchant des morphogenéses
puis nbus examinerons quelle peut &tre leur intervention dans la régénération.
Enfin, nous envisagerons quel est le degré de généralité des conclusions

dégagées A partir de notre matériel d'édtude.

I - DECLENCHEMENT D'UNE MORPHOGENESE

En premier lieu, nous rappellerons quels sont les processus efficaces
et, en deuxiéme lieu nous les comparerons entre eux pour essayer d'en déduire

une interprétation du mécanisme d'une régénération.

A - PRCCESSUS PROVOQUANT UNE MORPHOGENESE

Les quatre processus sont les suivants :
1) association, par contact, de deux faces opposées,
2) association de deux niveaux différents de 1l'axe proximo-
distal de la patte,
3) au niveau trochantérien, des lésions de ce segment,
4) enfin, au niveau trochantérien également, une régénération

N

procédant & partir de la base fémorale.

Voyons pour chacun d'eux les conditions de mise en évidence et leurs principaux

effets morphogénétiques.
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1) Associatlion par contact de deux faces opposées (Ch. VI).

D'aprés 1'examen des branches surnuméraires de schistomélies
obtenues expérimentalement, nous avons établi que lorsque deux faces opposées
(respectivement dorsale et ventrale ou antérieure et postérieure) sont mises
en contact, une morphogenése se déclenche généralement. Le résultat de cette
morphogendse est analogue a celui d'une régénération normale. la formation qui
en est issue possede le plus souvent tous les segments situés distalement par
rapport au niveau ol les faces opposées s'affrontent. De ces faits, nous avons
déduit qu'il existe entre les faces de la patte une différence qualitative ou,
plus exactement, une hétérogénéité de différenciation responsable du déclenche-
ment des morphogeneéses surnuméraires et, plus généralement, de tous les proces-
sus de régénération consécutifs & une section d'appendice (BART, 1965 a, b).
Fn effet, dans ces cas, la fermeture de la plaie détermine 1'entrée en contact
des faces opposées, condition nécessaire et suffisante pour provoguer la forma-
tion d'un centre morphogénétique. Jusqu'alors deux hypothéses avaient été envi-
sagées pour expliquer l'apparition de formations surnuméraires : celle de
Bruchdreifachbildungen de PRZIBRAM (1921) (formation triple par fracture) et
celle d'une réorganisation de champs morphogénétiques de HARRISON (1921).

Discutons les successivement.

a) Hypothése de PRZIBRAM

Fondée sur des observations réalisées chez des Batraciens
(DELIA-VALIE, 1913), cette hypothése admet que toute section incompléte d'un
appendice provoque un processus de régénération 4 partir de chaque face de la
section 4 condition que les bords de la plaie restent séparés l'un de 1l'autre.
Or, il est possible d'obtenir des branches surnuméraires chez les Insectes
(BODENSTEIN, 1937 ; FURUKAWA, 1937-1940 ; BALAZUC, 1945 ; PENZLIN, 1965 ; BART,
1965 ; BOHN, 1965) comme d'ailleurs chez les Batraciens, dans le cas ol les
deux faces d'une plaie sont étroitement accolées. Ce fait &te tout caractére

de généralité i 1'hypothése de PRZIBRAM.

b) Hypothése de HARRISON

D'aprés les schistomélies qu'il a obtenues a partir de

bourgeons de membres de Batraciens, cet auteur considére qu'un bourgeon constitue
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un champ morphogénétique. Si on le sépare en deux éléments qu'on réassocie
ensuite en introduisant entre eux une dysharmonie d'orientation, celle-ci détermi-
nerait 1'évolution d'un élément en un champ et celle du second élément en un

ou deux champs morphogénétiques. Chez les Insectes,cette 2eéme hypothese avait

été retenue par FURUKAWA (1940) et initialement (1937) par BODENSTEIN qui,
secondairement (1953), en revint & 1l'interprétation de PRZIBRAM. Or, les raisons
d'une évolution de chaque élément en un champ suivie d'une subdivision de 1'un
d'eux restaient obscures.

Notre théorie du pouvoir morphogene d'une hétérogénéité de différen-
ciation permet, au contraire, d'expliquer les cas observés chez les Insectes et
de comprendre pourquoi se forme un champ morphogénétique. Elle peut donc &tre
avantageusement substituée a4 ces deux hypothéseé.

De méme qu'il existe dans le sens transversal, une hétérogénéité a
pouvoir morphogéne, nous avons constaté qu'une hétérogénéité a pouvoir analogue

se rencontre dans le sens longitudinal de la patte.

2) Association de deux niveaux différents de 1'axe proximo-

distal (Ch. IV et V).

L'étude de la différenciation proximo-distale et de ses corré-
lations éventuelles avec une morphogenése a été réalisée en associant des
niveaux différents de segments différenciés ou subissant une régénération &
proximité de la zone d'association. Certaines de ces associatlons ont provoqué
la naissance d'une morphogenése d'origine généralement inconnue qui s'est
intercalé entre les deux éléments des associations. En particulier, cette mor-
phogenése nous a domné des régénérats a polarité proximo-distale inverse de la
normale comme en avaient observégs STAUDINGER (193G ), BODENSTEIN (1937), FURU-
KAWA (1940) et récemment BOHN (1965-1966). Ce dernier auteur a interprété ses
résultats en admettant 1'existence d'un gradient proximo-distal de nature seg-
mentaire. Selon lui, ce gradient, caractéristique d'un segment -par exemple le
fémur- et non de la patte entidre, se répéterait de fagon identique au moins
dans le tibia. Une discontinuité dans ce gradient provoquerait une morphogenése
intercalaire tendant & rétablir 1'intégrité du gradient. Certains de nos résul-
tats peuvent étre expliqués par cette hypothese. Néanmoins, nous avons obtenu

des prestations intercalées . entre le greffon et le porte-greffe mais segmentées.
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Pour 1'opposer au type de régénération "intercalaire" au sens de BOHN, c'est-
d~dire réalisée dans le cadre d'un gradient segmentaire, nous avons dénommé
cette dernidre morphogenése régénération "complémentaire". En effet, 1'appari-
tion de la segmentation nous place hors du cadre d'un simple segment. Cette
régénération complémentaire a surtout été obtenus en utilisant des greffons en
cours de régénération ; de polarité proximo-distale normale, elle est manifeste-
ment issue du porte-greffe.

I1 s'avére, par conséquent, qu'au méme titre qu'une hétérogéndité
transversale, existe une hétérogénéité longitudinale qui peut provoquer 1'appa-

rition de parties de pattes segmentées ou non.

3) Iésions du trochanter (Ch. II).

Avec ce processus apparalt une nouvelle cause, autre gqu'une
hétérogénéité, susceptible de provogquer une morphogenése de prestation segmen-
tée. En effet, les blessures nécresantes affectant un secteur du trochanter,
aussi bien dans sa partie proximale que dans sa partie distale/provoquent,

4 partir de cette derniére, 1l'apparition d'une formation segmentée comparable
a4 un régénérat mais incompléte dans ses éléments les plus distaux (tarse).
Aucun autre niveau de la patte ne réagit de vette fagon et un tel comportement
n'a, A notre connaissance, jamais été décrit chez les Insectes, ni méme chez
les autres animaux capables de régénération. Ce segment manifeste donc une
remarquable originalité qu'on ne peut s'emp&cher de rapprocher de la spécia-
lisation treés particuliére du niveau d'autotomie (POSSOMPES, 1961-1962). Le
déclenchement de cette réactivité trochantérienne, particuliérement affirmée
du cété ventral, paraft étre di & des blessures ouvertes. En effet, des lésions
internes du trochanter se sont montrées inefficaces. Ce résultat demande con-
firmation, mais il nous semble que ce segment puisse constituer un systéme
expérimental particuliérement sensible pour aborder 1'étude du rdle des fac-

teurs de blessure et de nécrose dans la régénération.

4) Morphogen&se trochantérienne provoquée par une régénération

& partir de la base fémorale (Ch. III)

Ce dernier type de processus confirme combien les potentialités

morphogénétiques du trochanter peuvent s'extérioriser facilement. Ainsi, une
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régénération qui procéde & partir de la base fémorale détermine une morphdllaxie
trochantérienne (BART, 1966) dans la mesure ou la hauteur du fragment fémoral ne
dépasse pas deux fois celle du trochanter. Les formations issues de cette double
morphogenése sont le plus souvent anormales. En effet, le fémur restitue tou-
Jours du tarse, souvent du tibia et fréquemment du fémur alors que le trochanter
reforme un trochanter, souvent du fémur, parfois du tibia, rarement du tarse.

I1 semble/de ce fait,que le sens de différenciation soit proximo-distal dans

la prestation issue du trochanter et disto-proximal dans le régénérat issu du
fémur.

En résumé, la morphogenésc est déclenchée dans les deux premiers
processus par l'existence d'une certaine hétérogénéité, transversale ou longi-
tudinale, entre deux éléments mis en contact ; dans le %&éme, la morphogenése.

4 partir du trochanter s'effectue en 1'absence de toute association hétéro-
géne, mais 4 la suite d'une blessure de ce segment ; enfin, dans le 4éme
processus, la régénération a partir de la base fémorale déclenche une morpho-
genése dans le trochanter, alors qu'aucun des deux facteurs, hétérogénéité ou
blessure de ce dernier segment, n'est en cause. Bien que d'inégale importance/
et bien qu'en particulier 1'hétérogénéité nous paraisse un facteur causal
Jouant un r8le fondamental, ces trois facteurs sont, 3 premidre vue, différentg,
et il pourrait sembler vain de leur attribuer un mode d'action commun dans le

déclenchement de la régénération. Ceci nous paraft pourtant possible.

B - TENTATIVE D'EXPLICATION UNITAIRE DU DECIENCHEMENT DES MCRPHOGENESES

Notre interprétation des faits se fonde sur deux aspeccts de
la différenciation des régénérats, c¢'est-a-dire, d'une part, 1l'établissement
de la polarité proximo-distale, d'autre part, le sens de différenciation des
prestations obtenues & partir de blastémes de régénération situés en position
terminale.

Examinons ces deux points successivement.
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1) Etablissement de la polarité proximo-distale (Ch. VII)

Iabile, cette polarité peut disparaftre a 1'occasion d'une mor-
phogenése et &tre remplacée par une polarité proximo-distale inverse. Ce résul-
tat confirme ceux déja obtenus chez les Insectes (STAUDINGER, 1930 ; BODENSTEIN,
1937 ; FURUKAWA, 194G : BOHN, 1965 b-1966). L'établissement d'une nouvelle
polarité entre les tissus de la base et du régénérat implique évidemment 1'ap-
parition, dans ce dernier, d'une qualité relativement plus distale que dans la

base.

2) Sens de différenciation dans des blastémes terminaux

Différents blasteémes terminaux : base fémorale (Ch. ITI),
blastémes transplantés on position hétérotope (Ch. V), blastémes résultant de
.1'association de deux faces coxo-trochantériermes opposées dans du sternite
ou du tergite (Ch. IX) donnent généralement une prestation oll les segments ont
d'autant plus de chances d'apparaftre qu'ils sont normalement situés plus dis-
talement. Ainsi, 11 se forme plus souvent du tarse que du tibia etc... Dans de
tels blastémes, la différenciation procéde sans doute disto-proximalement, ce
qui équivaudrait & la mise en place en premier lieu des éléments les plus dis-
taux.

A ce sujet, FABER (1965), d'aprés une étude expérimentale de la diffé-
renciation de blastémes de régénération de Batraciens a émis 1'idée que les
cellules de tels blastémes manifestent spontanément une tendance marquée i
fournir des prestations de nature distale, tendance qu'il a nommée "distaliza-
tion". A partir d'études analogues, STOCUM (1968) met en doute le fait que tout
le blasteéme soit "distalisé", mais confirme qu'a un état de dédifférenciation
maximum du blasteme correspond ultérieurement une prestation distale. L'opinion
de FABER reprenait en quelque sorte la loi de différenciation basipéte des régé-
nérats 4 laquelle, selon ABELOOS (1932, p. 118), "T.H. MORGAN et CHIID ont
reconnu une grande importance', mais en 1'exprimant en termes de dédifférencia-
tion : "la distalisation est lide a la dédifférenciation et la conclusion la
plus évidente est que des cellules en cours de dédifférenciation, & la suite
d'un traumatisme, sont toujours distalisées" ("distalization is bound up with

dedifferentiation and the most obwvious conclusion is that cells dedifferentiating
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as a result of a trauma are always distalized"). En accord avec cette idée de
FAEBER, nous admettrons,étant donné les résultats énoncés plus haut, et sous
réserves de vérifications complémentaires, que le contact entre différenciations
hétérogénes d'un plan transversal (faces opposées) provoquerait dans ces der-
nieres une dédifférenciation. Celle-ci se situerait dans le centre du futur
champ morphogénétique, dans la zone de contact, et correspondrait & une
"distalisation" plus ou moins poussée aboutissant le plus souvent & déterminer
la formation de la structure la plus distale possible : 1'onychium. De ce fait,
entre la périphérie consistant en tissus ayant conservé leur différenciation,
et le centre du champ morphogénétique, s'établirait la nouvelle polarité
proximo-distale.

I1 peut paraftre paradoxal d'admettre qu'une hétérogénéité de diffé-
renciation aboutisse & une "distalisation", c'est-a-dire a la différenciation,
secondairement, d'un onychium. En effet, cette structure est la seule, sur une
patte, ou les faces opposées puissent se trouver associées sans qu'il y ait de
morphogenése. La formation d'un onychium devrait donc supprimer 1'hétérogénéité
initiale sans entrafner la morphogenése d'un appendice. Le paradoxe n'est
qu'apparent car cette zone "distalisée" est en relation immédiate avec les
tissus différenciés dont elle devrait &tre normalement éloignée et selon
ABELOOS, reprenant les vues de PRZIBRAM (1919) : "Un peut supposer que cette
discontinuité dans la série des niveaux morphologiques représentés dans 1'organe
en régénération, discontinuité qui résulte de l'absence des organes interca-
laires, est la cause qui détermine le processus de croissance au cours de la
seconde phase de la régénération”. Par conséquent, dans 1'hypothése d'une
"distalisation", 1'hétérogénéité entre faces opposées se trouverait convertie
en une hétérogénéité proximo-distale , dont nous avons montré gu'elle peut
provoquer des morphogenéses. De méme, on peut penser que dans le processus de
morphogenése trochantérienne provoquée par une régénération fémorale, la dé-
différenciation partielle de la masse fémorale permet 1l'établissement d'une
senblable hétérogénéité proximo-distale & laquelle le trochanter serait parti-
culiérement sensible. Enfin, les blessures du trochanter provoqueraient au
niveau d'une zone extrémement réactive (en 1'occurence la zone distale de ce
Segment ) une certaine dédifférenciation, plus ou moins poussée, équivalant a une

distalisation localisée plus ou moins marquée. Dans tous les cas, le degré de
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"distalisation", et par conséquent le degré d'hétérogénéité proximo-distale
auil en résultg,serait finalement responsable de la morphogenése.

A titre d'hypothése de travail, nous retiendrons donc 1'interprétation

schématique suivante d'un processus de régénération.

En premier lieu, l'association, par contact, de territoires hétéro-
génes ou la stimulation par blessure d'un territoire compétent (trochanter)
induirait dans ces territoires une certaine dédifférenciation. Celle-ci équivau-
drait a une "distalisation", c'est-a-dire une situation capable de fournir une
différenciation plus ou moins distale. Entre cette zone "distalisée" et les tis-
sus voisins ayant conservé leur différenciation existerait une discontinuité
quant au degré de "distalisation". Le processus de régénération interviendrait
alors pour combler cette discontinuité. La régénération ne serait en fait que
la conséquence d'une discontinuité dans ce que nous conviendrons d'appeler un
gradient proximo-distal.

Examinons maintenant de fagon plus détaillée comment ces processus
morphogénétiques interviennent dans la genése d'un régénérat et quelles indica-

tions 1ls nous apportent quant & la fagon dont ee dernier se constitue.

IT - GENESE D'UN REGENERAT

Nous considérerons ici la formation du centre morphogénétique puis

son développement en une prestation segmentée.

A - FORMATION DU CENTRE MCRPHOGENETIQUE

Nous distinguerons les cas de régénération consécutive d'une part,

~

4 une autotomie, d'autre part a une amputation.

1) Autotomie

Apreés autotomie, le trochanter, dans son ensemble, subit une
morphallaxie et évolue en un blastéme. La dédifférenciation qui 1l'affecte résulte
vraisemblablement de la 1ésion, lors de 1l'autotomie, de ses cellules contigu€s
au niveau d'autotomie. En effet, la 1lésion de ces cellules sur un secteur; par
exemple une face, provoque l'apparition d'une morphogenese trochantérienne

uniquement & partir de la face opérée. Ceci permet d'envisager la régénération
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d'un appendice comme la restitution & partir de chaque face trochantériemne de
la face correspondante du régénérat. Il semble donc que, dans ce cas, 1'hétéro-

généité entre faces opposées ne joue pas un rdle essentiel.

2) Amputation

Ia morphogenése est sans doute due, dans ce cas, a 1'affronte-
ment des faces opposées, mais se déroule-t-elle de la méme fagon qu'aprds
autotomie ? A ce sujet,l'examen de certaines morphogenéses surnuméraires appor-
te des renseignements intéressants. Des associations hétérogénes de deux é1é-
ments A potentialités morphogénétiques différentes (Ch. VIII) nous ont donné
des prestations de morphologie chimére ce qui s'interpréte simplement en admet-
tant que la morphogenése a nécessité une collaboration entre ces deux éléments.
En effet, le régénérat présente généralement dans les prolongements respectifs
du greffon et du porte-greffe une différenciation ayant leurs qualité et nature.
Cette conception a l'avantage supplémentaire d'expliquer pourquoi il existe
une relation de symétrie entre les différentes branches de toute schistomélie.
De ce fait, les interprétations faisant dériver les formations surnuméraires
uniquement, soit du greffon, soit du porte-greffe (BODENSTEIN, 1937 ; BOHN,

1965 bz nous paraissent improbables. En ce qui concerne les morphogenéses régé-
nératrices normales, on peut déduire,en outre, que chaque face restituerait sa
qualité dans le régénérat. Sur ce point, les résultats relatifs a la morphogenese
survenant aprés autotomie concorderaiengvec ceux des morphogenéses consécutives
aux amputations.

Par ailleurs, des associations d'hypodermes de faces opposées suffi-
sent & provoquer des morphogenéses (Ch. VII). Par conséquent, la reconstitution
de la continuité hypodermique aprés toute amputation n'est pas, & coup sfir, une
phase quelconque, mais un moment décisif dans le processus de régénération.
L'hypoderme étant le sidge de 1'hétérogénéité de différenciation joue donc le
r8le essentiel et les observations histologiques nous indiquent que le centre
morphogénétique se forme initialement par prolifération hypodermique. Ce résul-
tat s'intégre bien parmi les notions d'embryologie expérimentale soulignant
le rdle directeur de 1'hypoderme dans la morphogendse embryonnaire (BOCK, 1939,
1953). Dans 1'hypoderme différencié, les qualités transversales,dont nous

1 . e . .
avons vu qu elles ont sans doute une certaine stab111té,n'ex1stent vraisembla-
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blement pas sous la forme d'une juxtaposition de qualités pures, c'est-a-dire,
antérieure Jjouxtant ventrale etc..., mais sont sans doute distribuées sous
forme de gradients. A chaque qualité caractéristique d'une face correspondrait
un gradient dont 1'intensité serait maximum dans 1l'axe de la face et minimum,
sinoh nulle, dans 1l'axe des faces contigues. Les qualités de deux faces conti-
gu&s seraient combinées et la différenciation d'un point de 1'hypoderme, quant
aux qualités transversales, serait en fait la résultante de deux qualités
sauf, peut-8tre, dans l'axe des faces. Cette conception permet de comprendre
que, malgré une stabilité relativement grande de ces qualités transversales,
on puisse cependant observer 1'apparition d'une qualité, par exemple ventrale,

4 partir d'une face contigu&, en 1'occurence antérieure.

B - DEVELOPPEMENT DU BIASTEME EN UNE PRESTATION SEGMENTEE

Une hétérogénéité proximo-distale entre niveaux de patte différencies-
provoque une morphogenése qui,dans certains cas,peut-étre interprétée dans le
cadre d'un gradient proximo-distal segmentaire (BOHN, 1966). Mais cette hypo-
thése ne permet pas d'expliquer la différenciation d'un blastéme de régénéna-
tion. Cette différenciation met en effet en place une prestation segmentée
dont certains segments consécutifs (fémur, tibia) présentent cependant des
traits de différenciation proximo-distale commins, ce qui concorde par ailleurs
avec 1'hypothése du gradient segmentaire. Nous n'en voulons pour exemple que
les cas de segments chiméres tibio-fémoraux (Ch. III, Pl. VII-VIII) de morpho-
logie parfois tout & fait harmonieuse.

Par ailleurs, l1l'association de niveaux différenciés provoque parfois
1'apparition d4'une segmentation, mais ce dernier phénoméne est particuliére-
ment fréquent quand sont associés un blastéme de‘régénération et un niveau
différencié. Une certaine dédifférenciation para®t donc indispensable pour
qu'apparaisse la segmentation. De toute fagon, il semble que dans un blastéme
il existe un gradient proximo-distal différent du gradient segmentaire.

Dans ce blastéme normalement situé en position terminale, la diffé-
renciation procéderait généralement dans le sens basipéte. Cependant, dans les
cas expérimentaux ol un blastéme est intercalaire, la différenciation pourrait
au contraire procéder dans le sens basifuge. Si les deux processus, basipéte
et basifuge coexistent, leur affrontement montre qu'ils sont capable$de se limi-

ter réciproquement, mais de fagon généralement imparfaite. L'existence de telles
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inhibitions permet néanmoins d'envisager que, dans une régénération normale, la
différenciation de la souche limite la prestation du blastéme en inhibant
1'apparition de sa propre qualité.

Ce probléme de la segmentation du blastéme s'avére donc trés complexe.
En réalité, il est comparable i celui gque pose la segmentation de 1'ébauche
embryonnaire en métaméres. A ce propos, on a pu mettre en évidenceldans les
tergites de segments abdominaux différenciés, 1l'existence d'un gradient antéro-
postérieur se répétant de fagon identique (LOCKE, 1959 ; STUMPF, 1965 & 1967)
ou un peu différente (BARBIER, 1966), dans les segments successifs ; ceci nous
rappelle 1'hypothése partiellement valable du gradient segmentaire de BOHN. I1
existe donc une étroite parenté entre les différenciations par segmentation
de la patte et de 1l'organisme entier, mais, dans les deux cas, les processus
qui président & cette segmentation restent a élucider.

Pour conclure, on peut se demander quel est le degré de généralité

des mécanismes que nous avons mis en évidence chez Carausius morosus. En ce

gui concerne le déclenchement d'une morphogenése, les quatre processus nous
paraissent d'importance inégale. Dans la phase initiale de la régénération
chez Carausius deux d'entre eux seulement intervierment dans les conditions
normales, 1'activation trochantérienne par blessure et 1'hétérogénéité entre
gualités transversales, et seront considérés ici.

L'activation = trochantérienne se présente comme un phénoméne trés

particulier, sans portée générale, mais il serait intéressant de rechercher
chez d'autres insectes oll existent des niveaux d'autotomie si les segments
situés proximalement & ces niveaux possédent une réactivité morphogénétique
particulieére.

Par contre, 1'hétérogénéité transversale nous paraft &tre un facteur

dont 1'importance est fondamentale. Tout d'abord rappelons que BOHN (1965 b)

a obtenu a ce sujet sur un autre Insecte, la blatte Leucophaea maderae FABR.,

des résultats identiques aux nltres et qu'il en a déduit une conception de la
régénération voisine de la nStre : il attribue &4 des gradients transversaux
(dorso-ventral et antéro-postérieur) et longitudinal le pouvoir de déclencher
les processus de régénération et d'en diriger 1l'accomplissement. D'autre part,
chez les Batraciens, des formations surnuméraires se forment, comme chez les

Insectes, dans le cas ol une dysharmonie d'orientation existe entre deux
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éléments. En outre, des morphogenéses surnuméraires ont été récemment obtenues
4 la suite d'associations hétérogénes chez des Métazoaires aussi différents
qu'une Planaire (STEPHAN et SCHILT, 1967), un Crustacé Isopode (HOARAU, 1967,
1969), une Annélide Polychéte (BOILLY-MARER, 1969), un ARACHNIDE (IHEUREUX,
communication personnelle). Par ailleurs, chez les Protozoaires, les travaux
de TARTAR (1956, 1966) et UHLIG (1959, 196C) (revue de FAURE-FREMIET, 1967)
indiquent clairement qu'une morphogenése résulte de la juxtaposition de terri-

toires cytoplasmiques hétérogénes. Enfin, nous rappellerons, & propos des germes

Q

'Amphibiens,qu'il est possible d'obtenir des ldvres blastoporales dorsales
surnuméraires, résultat que DAICQ et PASTEELS (1937) ont attribué & 1'interac-
tion de deux champs gradients liés 1'un au vitellus, l'autre au croissant gris.
Selon nous, une unité étonnante existe entre tous ces cas : une morphogenese

se produirait dans la mesure ol il existe une hétérogénéité suffisante entre
deux qualités. Par conséquent, il serait important d'interpréter ces hétérogé-
néités eh termes biochimiques. Comme d'autre part, il est certain que chez les
Batraciens et les Annélides, en particulier, des 1ésions du systéme nerveux
provoquent aussi des morphogenéses, la comparaison des événements biochimiques
dans les cas de morphogenéses provoquées par hétérogénéité ou par 1ésion ner-

veuse s'avérerait sans doute fructueuse.
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RESUME

D'ordre sssentiellement expérimental, notre étude traite du déclenche-
ment local de morphogengses de type régénératrices et du développement d'un
centre morphogénétique en une prestation segmentée. Les résultats que nous avons

acquis chez le phasme Carausius morosus Br. sont les sulvants,

1) A la suite d'une autotomie, le prosessus de régénération d'une patte
s'effectue & partir du trochanter, A lui seul ce segment restitue les caracté-
ristiques essentielles du régénérat (morphologie, longueur, pigmentation et pi-
losité), Des associations hétéronomes entre trochanter et coxa montrent gque
ce dernier segment n'exerce aucune influence morphogénétique susceptible de mo-

difier profondément la prestation trochantérienne.

2) Des blessures ouvertes, portées & un niveau quelconque du trochanter
d'une patte entidre et sur un secteur plus ou moins important de sa périphérie,
déterminent une transformation généralement partielle de ce segment sur la face
ou le secteur opérés. La patte opérée reste fonctionnelle tandis que la gamme
des prestations trochantériennes s'étend d'un simple nodule fémoral & une pres-
tation segmentée comportant fémur, tibia et tarse. La face trochantérienne ven-
trale se révéle particuliérement réactive, Toute prestation issue d'une face
trochéntérienne posséde la qualité de cette face et ne donne en aucun cas une

patte entiére.

3) La simple rupture du plan hypodermo-cuticulaire au niveau d'autoto-
mie trochantéro-fémoral fait partie des blessures efficaces., De ce fait, le dé-
clenchement de la morphogénése & la suite d'une autotomie peut &tre attribuée &
une certaine activation de 1'apex trochantérien sur tous les points de sa péri-
phérie, Aprés autotomie, la formation d'un régénérat peut &tre considérée comme
la restitution par toute génératrice du trochanter de la génératrice correspon-

dante du régénérat,
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4) Lorsque la régénération s'effectue & partir de la base fémorale,
le trochanter peut entrer en morphogendse. Chacun des deux éléments, trochanter
et base fémorale, donne alors une prestation segmentée qui se différencierait
dans les sens respectivament basifuge et basipéte. Les deux prestations se li-
mitent réciproquement dans leur développement par le jeu d'inhibitions. Celles-
c¢i interviennent pour empécher, moins 1'apparition de tout un segment que celle
des différenciations distales ou proximales des segments. La substitution d'un
blastéme de régénération tibial & la base fémorale donne des résultats compara-
bles, mais la prestation du greffon est toujours plus limitde que celle de la
base fémorale tandis que la prestation trochantérienne est d'autant plus impor-

tante,

5) Dans une patte différencide existe une certaine différenciation
proximo-distale susceptible de provoquer des morphogeneses, L'association de
deux niveaux, soit distaux, soit proximaux, du fémur ou du tibia ne provoque
généralement pas de morphogenése., Au contraire, 1l'association d'un niveau pro-
ximal et d'un niveau distal peut provoquer une morphogenése s'intercalant entre
ces deux niveaux et de polarité proximo-distale normale ou contraire & la nor-
male, Certains de ces résultats peuvent &tre interprétés en partie suivant
1'hypothése de 1'existence d'un gradient proximo-distal de type segmentailre
(BOHN, 1966). De toute fagon, le régénérat formé n'a jamais une longueur conforme

&4 celle que prévoit 1'hypothése du gradient segmentaire.

6) Dans le cas précédent, comme en associant deux niveaux différents
de 1'axe proximo-distal mais en provoquant cette fois une régénération & partir
du greffon, on peut obtenir une morphogenése segmentée & partir du porte-greffe,

Cette morphogenése parait assimilable & celle survenant au niveau du
trochanter quand une régénération procdde & partir de la base fémorale. Dans
ces deux cas, la morphogendse serait provoquée par une certaing dédifférencia-

tion de la zone terminale en régénération.
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7) Diverses associations,introduisant une dysharmonie entre les orien-
tations antéro-postérieure ou dorso-ventrale des deux éléments -coxa et trochan-
ter- d'un moignon coxo-trochantérien, déterminent la formation de schistomélies
comportant de une & troils branches surnuméraires. Ces dernidres résultent en
fait de la mise en contact de faces de la patte normalement opposées. Celles-
ci sont done qualitativement différentes et cette hétérogénéité de différencia~
tion permet d'expliquer la naissance d'un processus de régénération consécutif
a4 une amputation. En effet, la fermeture de la plaie entraine nécessairement le

contact entre les faces opposées,

8) L'hétérogénéité de différenciation existe dans 1'hypoderme qui
Joue vraisemblablement le rSle initiateur dans la morphogendse, L'étude histo-
logigue de la formation d'un centre morphogénétique surnuméraire confirme cette

idée,

9) Des formations surnuméraires ont pu &tre obtenues 2 partir d'asso-
ciations de tissus & potentialités morphogénétiques différentes, Morphologique-
ment, elles s'interprdtent de fagon satisfaisante en admettant que chacun des
€1léments de 1'asBociation édifie la partie du régénérat qui le prolonge. Ce
résultat concorde avec 1'idée d'une restitution par chaque génératrice du tro-
chanter de la génératrice correspondante du régénérat et, en outre, explique sim-
plement les relations de symétrie observées entre les différentes branches d'une

schistomélie,

10) La différenciation hypodermique existerait sous forme de quatre
gradients caractéristiques respectivement de chacune des quatre faces, antérieure,
ventrale, postérieure et dorsale, Les gradients caractéristiques des qualités
respectives de deux faces contigués seraient combinés dans le quadrant situé
entre les axes de ces deux faces, Dans certains cas, 1l'association de deux faces
contigueés serait suffisamment hétérogéne pour déclencher une morphogenése, Celle-
ci s'accompagnerait d'une transformation partielle de la différenciation de 1'une

des Paces.
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11) Dans les tissus affectds par un processus de morphogénese, la
polarité proximo-distale peut s'inverser. A ce propos,nous admettons qu'une
dédifférenciation, phase initiale de la morphogenese, équivaut & une certaine
distalisation, c'est-&-dire une aptitude & fournir une prestation plus distale

que celle du niveau ol est déclenchée la morphogendse.

12) Une interprétation globale du déterminisme local du déclenchement
de la formation d'un eentre morphogénétique et de son développement en une pres-
tation différencide proximo-distalement est proposée & titre d'hypothdse de

travail,
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