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INTRODUCTION

Le systéme nerveux joue un rdle trés important dans la morphogenése
régénératrice. De nombreuses études ont été effectudes, principalement chez i
les Amphibiens (biBiographie dans ROSE, 1948 ; SINGER, 1952, 1959 et 1960) et |
chez les Annélides (bibliographie dans AVEL, 1947 et 1961 ; ABELOOS, 1965 b ; |
HERIANT-MEEWIS, 1964 ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965 ; DURCHON, 1967). Tcnn:eq1
montrent que la présence du systéme nerveux (nerfs chez les Amphibiens et _
chafne nerveuse chez les Annélides) est nécessaire pour assurer la régénératiod
(role trophique). Néanmoins, dans certaines conditions, 1'édification d'un |
régénérat reste possible aprés dénervation ; en effet, chez les Amphibiens,
des membres larvaires antérieurs développés en l'absence de nerf brachial ou
en présence d'une trés faible quantité de fibres nerveuses peuvent régénérer
normalement (STEEN et THORNTON, 1963 ; YNTEMA, 1959 a et 1959 b) ; de méme
chez les Amnélides, une régénération limitée est possible en l'absence de
chafne nerveuse notamment en direction céphalique chez les Oligochétes

Lumbricus, Eisenia foetida typica et Helodrilus caliginosus et chez les Poly. |

chétes Amphinoma pacifica et Spirographis spallanzanii et aussi, bien que trés’

rarement, en direction caudale chez le Polychéte Nereis virens.

Cependant, le probléme de la différenciation des régénérats édifiés
aprés dénervation n'a pas encore retenu l'attention des chercheurs. Il appa-
ratt donc intéressant d'étudier dans le cadre du rfle du systéme nerveux dans
la régénération, les modalités de la différenciation des régénérats en 1'ab-
sence de systéme nerveux. Nous nous proposons d'aborder ce probléme chez la

Nereis.
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POSITION DU PROBIEME

Ie r8le de la chafne nerveuse dans la régénération des Annélides a
été abordé expérimentalement par de nombreux auteurs. Il a été envisagé d'une
part dans la morphogengse régénératrice normale apreés ablation de la chatne
nerveuse et d'autre part dans 1'induction d'une morphogenése supplémentaire
par déviation ou greffe de la chafne nerveuse dans la paroi du corps. Nous
relaterons successivement les résultats apportés par ces deux types

d'expériences.

I - ROLE DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA MORPHOGENESE REGENERATRICE (Tableau 1)

Nous envisagerons d'abord les potentialités régénératrices cépha-

liques puis caudales en 1l'absence de la chaftne nerveuse ventrale au niveau

du front d'amputation.

A - POTENTIALITES REGENERATRICES CEPHALIQUES EN L'ABSENCE DE IA
CHAINE NERVEUSE

En 1l'absence de la chafne nerveuse au niveau du front de section,
la régénération céphalique est le plus souvent possible chez les Annélides
étudiées, en particulier chez les Oligoch&tes Lumbricus (GOLDFARB, 1909),
Eisenia (SIEGMUND, 1928), Eisenia foetida (AVEL, 1932 a, 1937, 1947 ; BAILEY,
1959 ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE; 1965) et Helodrilus (Allolobophora) caligi-
nosus (KROPP, 1933 ; CROWELL, 1937) et chez les Polychétes Amphinoma pacifica
(GOIDFARB, 1914) et Spirographis spallanzanii (KIORTSIS et MORAITOU, 1965).

Toutefois chez les Oligochétes,le pourcentage de régénérats obtenus dans ces
conditions est toujours faible ; AVEL n'enregistre que 20 % seulement de
régénération céphalique en l'absence de chafne nerveuse ; d'autre part sa
mise en place est toujours lente et la différenciation de la t&te incompléte.
Par contre KIORTSIS et MORAITOU observent chez Spirographis spallanzanii la

régénération d'une téte de petite taille dans 88 % des cas en 1'absence de

chafne nerveuse.

Néanmoins ,un certain nombre d'Annélides ne régénerent pas en direc-
tion céphalique en 1l'absence de chafne nerveuse notamment Eisenia foetida
(MORGAN, 1902 ; OKADA et KAWAKAMI, 1943 ; ROZIER, 1960 et AVEL, 1961),
Criodrilus lacuum (JANDA, 1926 et 1930) et Myxicola aesthetica (OKADA, 1934).




: Régénération céphalique en 1'absence de

Régénération caudale en l'absence

Classe : la chatne nerveuse ventrale de la chaine nerveuse ventrale
s Possible 3 Impossible Possible 3 Impossible
: GOLDFARB (1909) + MORGAN (1902) : JANDA (1926)
: Lumbricus :  Eisenia (Allolobophora) foetida :  Criodrilus lacuum Hoffm.
: SIEGMND (1928) + JANDA (1926 et 1930) + BATLEY (1930)
H Eisenta H Criodrilus lacuum Hoffm. H Eisenia foetida Savigny
1 AVEL (1932 a, 1937, 1947) 3 OKADA et KAWAKAMI (1943) STOLTE (1933)

Eisenia foetida typica :  Eisenia foetida (race Kyoto)

KROPP (1933)

Oligochétes: Helodrilus (Allolobophora)
: caliginosus Savigny

: CROWELL (1937)
H Alloloboehora caliginosa
H Savigny

ROZTER (1960) et AVEL (1961)
Eisenia foetida unicolor

: BATLEY (1939)
Eisenia foetida Savigny

: HERIANT-MEEWIS et DELIGNE (1965)
Eisenia foetida typica

Dero limosa Hetdy

ZHINKIN (1936)
Rhynchelmis limosella Hof.

BAILEY et BAILEY (1938)
Eisenia foetida Savigny
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+ GOLDFARB (1914)

- Amphinoms pacifica

KIORTSIS et MORAITQU (1965)
Spirographis spallanzani{

OKADA (1934)

Myxicola aesthetica Clapeus
Polycheétes
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HOLMES (1931)

Nereis virens Saxs.

BAILEY et BALIEY (1938)
Nereis virens

NUSBAUM (1908}
Nereis diversicolor O.F. Miller

KICRTSIS et MCRAITOU. (1965)
Spirographis spallanzanii
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TABLEAU 1 - Revue bibliographique relative au réle de la chalne nerveuse ventrale dans la sorphogendse régénérstrice céphalique et caudale

des Annélides Oligochdtes et Polychites.




11 apparaft donc des contradictions avec les résultats précédents,principa-

lement en ce qQui concerne Eisenia foetida. Elles proviennent essentiellement

des techniques opératoires. C'est ainsi que les premiers auteurs tels que
MORGAN pratiquent une ablation simple de la chalne nerveuse qui le plus sou-
vent régénére en direction de la plaie ; par contre BAILEY (1930) et AVEL
(1932 a) dans des expériences plus récentes complétent l'ablation de la chatne
nerveuse par une déviation de son extrémité sectionnée. De plus,les premiers
auteurs tels MORGAN excisent en méme temps que la chafne nerveuse un volet
important de paroi ventrale du corps Stant du méme coup un certain nombre de
nerfs segmentaires susceptibles d'intervenir dans la mise en place du régéné-
rat. Dans d'autres cas,des raisons spécifiques voire raciales expliquent ces
différences. C'est ainsi qu'en 1'absence de chafne nerveuse, la régénération

est inhibée chez Criodrilus lacuum et Myxicola aesthetica,alors qu'elle est

possible chez Allolobophora caliginosa ; de méme chez l'espéce.Eisenia foetida,

la régénération est impossible en l'absence de la chaine nerveuse chez la
race unicolor (ROZIER, 1960 et AVEL, 1961) et la race Kyoto (OKADA et
KAWAKAMI, 1943),alors qu'elle est possible chez la face typica (AVEL, 1932
& 1947 ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965).

B -~ POTENTIALITES REGENERATRICES CAUDAIES EN L'ABSENCE DE IA CHAINE
NERVEUSE

Ia régénération caudale n'est généralement pas possible chez les
Annélides étudides si 1l'extrémité sectionnée de la chafne nerveuse ancienne
est absente du front d'amputation. En particulier,elle est inhibée chez tous
les Oligocheétes étudiés Criodrilus lacuum (JANDA, 1926), Eisenia foetida
(BAILEY, 1930 ; BAILEY et BATIEY, 1938), Dero limosa (STOLTE, 1933) et
Rhynchelmis limosella (ZHINKIN, 193%6) ainsi que chez les Polychdtes Nereis
diversicolor (NUSBAUM, 1908) et Spirographis spallanzanii (KIORTSIS et
MORAITOU, 1965). Une exception toutefois est représentée par le Polychite

Nereis virens chez lequel un petit régénérat peut s'édifier en 1l'absence de
la chafne nerveuse (HOLMES, 1931 ; BATILEY et BATIEY, 1938) ; ces régénérats

caudaux sont toujours incomplets,comme la plupart des régénérats céphaliques

obtenus dans les mémes conditions. Les résultats contradictoires obtenus par

NUSBAUM (1908), sur une espéce voisine Nereis diversicolor, résultent de la

technique opératoire utilisée ; aprés ablation de la chafne nerveuse,cet
auteur cautérise sa face de section, mais celle-ci régénére rapidement vers la
plaie permettant dans tous les cas une régénération normale en présence de

la chaine nerveuse régénérée.




L'examen de l'ensemble des résultats obtenus apres ablation de la
chalne nerveuse démontre donc clairement le r8le important de celle-ci dans
les régénérations céphalique et caudale (rdle trophique). En l'absence de la
chafne nerveuse, les potentialités régénératrices sont, suivant les espeéces

~

étudides, nulles ou réduites par rapport 3 celles des individus normalement
innervés. Ia chafne nerveuse apparalt donc nécessaire soit a 1l'initiation
méme de la régénération antérieure et postérieure de la plupart des Annélides,
soit & l'accomplissement du processus de la régénération, bien que de nom-
breuses variations spécifiques, raciales voire méme individuelles aient été
relevées par les auteurs ayant étudié ce probléeme. Deux raisons essentielles
ont été évoquées pour tenter d'expliquer ces différences ; elles concernent
les variations de capacités morphogénétiques de la paroi du corps en fonction
du niveau de section et des espéces considérdées (ABELOOS, 1955 et 1965 a) et
la quantité de matériel nerveux mise en jeu. Il convient de souligner & ce
propos que la régénération en l'absence de chafne nerveuse ne signifie nulle-
ment régénération en l'absence de systéme nerveux ; en effet les systémes
nerveux périphérique et éutonome restent en place aprés la suppression de la
chafne nerveuse. C'est ainsi qu'AVEL explique par l'action stimulatrice du
systéme nerveux périphérique,l'édification d'un petit régénérat céphalique

chez Eisenia foetida typica obtenu en l'absence de la chafne ganglionnaire

ventrale. De plus KAWAKAMI (1961) constate que la présence d'une demi-chafne
nerveuse au front d'amputation, aprés ablation dans le sens longitudinal
de l'autre moitié sur plusieurs segments de longueur,ne permet que 1'édifica-
tion d'un régénérat céphalique incomplet chez E. foetida. Cet auteur, dans
des expériences de "dénervation" sur une distance plus ou moins grande en
arriére du front de décapitation, montre qu'il existe une relation entre le
nombre de fibres nerveuses proches de la surface de section et 1l'aspect du
régénérat obtenu. En effet,en pratiquant une décapitation chez Eisenia
derritre le Seme segment, suivie d'une ablation de la chafne nerveuse soit
du Téme segment, soit des 7, 8, 9 et 10eémes segments, il constate dans le
premier cas que la restitution d'une chafne nerveuse mince dans le segment
"dénervé" permet la régénération de 3 segments au lieu de 5 normalement,
alors que dans le deuxiéme cas la cha®ne nerveuse n'étant pas reconstituée
dans les 4 segments "dénervés" la régénération se limite & la formation d'un

petit bourgeon. les différents résultats obtenus chez Eisenia foetida permet-

tent done de penser que si le systéme nerveux présent aprés ablation de la

chafne nerveuse peut dans certains cas provoquer la mise en place d'un




régénérat, par contre une quantité plus importante de tissu nerveux semble
requise pour que 1l'organisation compléte du régénérat puisse s'accomplir. De

méme ABELOOS et THOUVENY (1960) estiment que chez le Polychdte Magalia perar-

mata le gradient antéro-postérieur de régénération céphalique correspond a

une diminution de la proportion de tissu nerveux présent sur les faces de

section.

II - ROLE DE IA CHAINE NERVEUSE DANS L'INDUCTION D'UNE MORPHOGENESE
SUPPLENMENTATIRE

Cette étude a été réalisée chez les Oligochétes et les Polychétes
(Tableau 2) gréce & différents types d'expériences (section, déviation,
implantation de la chafne nerveuse et greffe d'un trongon de corps) que nous

examinerons successivement.

A - SECTION DE IA CHAINE NERVEUSE

- Ia section de la chafne nerveuse ventrale peut provoquer 1'induction
d'une néoformation 1li ol la face de section de la chafne nerveuse est en con-

tact a?ec la'paroi du corps blessée. C'est ainsi que chez Eisenia foetida

(MORGAN, 1902) une petite téte supplémentaire apparaft dans la région anté-
rieure du'corps, aprés ablation de la chafne nerveuse, au niveau ou 1'extrémité
blessée de celle-ci est en contact avec la paroi du corps sectionnée. De méme,
chez Iumbriculus variegatus (HAFFNER, 1928 ; COLIEY, 1931),la rupture de la

éhaine nerveuse,par excision d'un fragment de paroi médio-ventrale de corps,
induit une morphogenese surnuméraire dont la nature (céphalique ou caudale)
dépend du territoire (antérieur ou postérieur) dans lequel est effectude la
section. Enfin,chez le Polychéte Myxicola aesthetica (OKADA, 1934) la simple

section de la chafne nerveuse induit 1'édification de rudiments de té&te en

nombre égal i celui de coupures.

B - DEVIATION DE IA CHAINE NERVEUSE

La déviation de la chafne nerveuse dans la paroi latérale (Eisénia
foetida race typica (AVEL, 1930 & 1950) et race Kyoto (OKADA et KAWAKAMI, 1943),
Spirographils spallanzanii (KICRTSIS et MORAITOU; 1965)) ou dorsale (Eisenia
foetida race Kyoto et Spirographis spallanzanii) ou ventrale (Spirographis

spallanzanii) induit une morphogenése surnuméraire au niveau de contact

entre 1l'extrémité de la chafne nerveuse déviée et la paroi du corps sectionnée.
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Induction d'une queue

Remarques sur les facteurs
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TABLEAU 2 - Revue bibliographique relative au

Oligochétes et Polychetes.

: H : H )
; : ' : s )
Classe : a'opération : Induction d'une téte : : Aucune induction de :
. Type pé 3 surnuméraire . surnuméraire : morphogenése : déterminant la qualité du }
: : : ; : : régénérat obtenu )
““““““ B e : - S rm et ccmcmmceran e —n——— el oa—— ————— meeeelmesscssemcsemeemencaeassmesconaeee )
H H H H H : )
i | ?ectiox; de : - dans la région : MORGAN (1902) Eisenia foetida : : : lumbriculus variegatus }
: a chaine :  anté : H : H
P pepepalne 1 enterdeuwre du : HARFNER (1928) et COLLEY (1931) niveau de la section de la |
: 3 pS : H : : )
: : . Lumbriculus variegatus . . . chatne nerveuse le long de )
: : ' ' N . 1'axe antéro-postérieur du )
3 i -d 3 g : ; corps
. : méla région  HAFFNER (198) et COLLEY (1931)° : )
: :  postérieure du : ¢ Lambricul N : : )
. s corps . ¢ ulus variegatus : : )
: : : H : : )
: : : & : s )
: Déviation : - dans la région : AVEL (1930 & 1950) H : : Efsenia foetida typica )
: d : : 8 : H
. n:ri:u::atne R Z:::izs'ieure du . Eisenia foetida " . . niveau de la déviation de la g
) it  OKADA et KAWAKAMI (1943) ° : °  chatne nerveuse le long de
. Eisenia foetida (race Kyoto) . : {  1'axe antéro-postérieur du ;
: : : : : ; corps )
: : - dans la région @ P : AVEL (1930 & 1950) : )
: ¢ moyenne du corps 8 : Eisenia foetida typica : ;
H : H e H H
OLIGOCHETES , : : AVEL (1330) Lombuuens s 3 s )
: Implantation : - dans la région : OKADA et KAWAKAMI (1943) 2 : : Eisenia foetida (race Kygto) )
: de la chafne : antérieure et : Eisenia foetida (race &oto) 3 : : . niveau d implantation de la ;
: nerveuse H moyenne du corps OKADA et TOZAWA (1944) H H H cl'utne nerveuse le long de
: : . s 2 : : 1'axe antéro-postérieur du )
X : . Eisenia foetida (race Tokyo) . i N corps )
. . z‘_)'—_z'_ H -
: : : moit1é antérieure du corps) s : : . origine de 1'f{mplant nerveux ;
: H : H : H
: : - dans la réglon  : 2 OKADA et TOZAWA (1944) : OKADA et KAWAKAMI (1943) : E;;’:::: gf;;‘;:ngﬁ;’—}:—’{lz )
postérieure du f ¢ Eisenia foetida (racz Tokyo) Eisenia foetida (race Kyoto) chatne nerveuse le lonz de 1'ue;
: . corps : f diga:.;.:’:)moitie posterieure antéro-postérieur du corps )
: : : ; : : )
: : : t : : )
: Greffe d'un : - la polarité dorso-: s : ZHINKIN (1936) : )
: trongon de : ventrale du gref- : 3 : Rhynchelmis limosella : )
: corps sur une: fon étant conforme: 2 : : )
H face de sec~ : a celle du porte- 3 H H : )
: tion posté- : greffe : 2 : : )
H rieure du : H ) 3 H ;
: corps : - la polarité dorso-: Py : :
: :  ventrale du gref- : 3 ZHINKIN (1'9?6 )11 11a : : )
: : fon étant inversée: Y Rhynchelmis limose : : )
: : par rapport a : S H H )
: : celle du porte- H E H H )
H s _greffe : 3 : : g
: H : 3 : H
: Section de : 4 tous les niveaux : OKADA (1934) 3 B : )
: la chatne : le long de l'axe :  Myxicola aesthetica 3 : : )
: nerveuse : antéro-postérieur : 3 : : )'
: : du corps H 3 H : ;
: : : s 3 :
: Déviation de : face antérieure de : KIORTSIS et MORAITOU (1965) 3 : : Spirographis spallanzanii )
: la chaine : la chafne nerveuse :  Spirographis spallanzanii 3 : : polarité de la chalne nerveuse ;
H nerveuse : _déviée H 3 : :
H H : 3 H : )
: : face postérieure de : 3 KIORTSIS et MCRAITOU (1965) : : )
: : la chafne nerveuse : 4  Spirographis spallanzanii : : )
: :_déviée : 3 : : )
POLYCHETES : : 3 3 . s )
H Implantation : a) de région H 3 : : Clymenella torquata )
: de la chaine : antérieure : % s : ' )
: nerveuse : - dans la moitié ¢ SAYIES (1939 a 1943) Y : : cxi'igine d?imllim:i:?t n:rvizx )
: : antérieure du :  Clymenella torquata 3 : ;v piveau pan on ce )
: . N : . chafne nerveuse le long de )
: ¢ corps : . N ¢ : 1'axe antéro-postérieur du
dans la moitié : N A : corps ’ ;
: - dan o : 3 SAYLES (1939 & 1943 : ‘ . polarité de la chafne nerveuse
: :  postérieure du : 3 Clymenella torquata : s )
s :___corps : [ . : )
: : : h : :
: : b) de région : t SAYIES (1939 & 1H3) : 3
: : posterieure H 1 Clymenella torquata . H 14

rBle de la chalne nerveuse ventrale dans 1'induction d'une morphogenése régénératrice supplémentaire chez les Annélides




1a nature de la néoformation obtenue dépend de certains facteurs variant
suivant l'espéce étudiée.
Chez 1'Oligochéte Eisenia foetida, une téte se développe dans la

région antérieure du corps conformément & la nature céphalique du territoire

de régénération chez les deux races typica et Kyoto ; par contre, dans la

région moyenne du corps, normalement incapable de régénérer une t&te chez

Eisenia foetida typica, aucune morphogenese n'est induite par la déviation

de la chafne nerveuse. Chez le Polychdte Spirographis spallanzanii, la qualité

(céphalique ou caudale) du régénérat surnuméraire obtenu dépend de la nature
(antérieure ou postérieure) de la face de section de la chatne nerveuse déviée
et cecl quels que soient le niveau ou le secteur du corps considérés ; toutefois
selon les auteurs, le secteur latéral apparaft comme étant le plus favorable.
En outre, OKADA et KAWAKAMI constatent que la polarité dorso-
ventrale de la t€te supplémentaire induite sur la face dorsale d'Eisenia

foetida (Kyoto) est déterminée par la chafne nerveuse dévide ; "le c8té qui
N ,

est directement contigu a4 la chafne nerveuse devient toujours ventral et le

cOté opposé plus éloigné de la chatne nerveuse devient dorsal'.

C -~ IMPIANTATION DE IA CHAINE NERVEUSE

1 - Chez les Oligochétes

De méme que la section ou la déviation de la chafne nerveuse,
la greffe d'un fragment de chafne nerveuse dans la paroi dorsale du corps

chez les Lombriciens (AVEL, 1930) et plus particulidrement chez Eisenia foetida

(OKADA et Coll., 1943 et 1944) provoque aussi un processus morphogénétique.
Ces auteurs ont d'ailleurs confirmé par cette expérience le rfle de la paroi
du corps dans la détermination de la néoformation induite. Ils constatent

en effet chez cette espece que 1l'induction d'une téte est observée chez la -
race Kyoto (OKADA et KAWAKAMI, 1943) et la race Tokyo (OKADA et TOZAWA, 1944)
dans la moitié antérieure du corps et celle d'une queue chez la race Tokyo
dans la moitié postérieure. D'autre part, OKADA et KAWAKAMI (1961) mettent
en évidence le rfle de l'origine de 1'implant nerveux dans 1'importance de

la morphogenése induite, lavpolarité de la chatne nerveuse étant indifférente ;
c'est ainsi, selon ces auteurs, qu'un implant nerveux postérieur greffé dans
la région céphalique produit une téte moins développée qu'un implant de
région moyenne et quelle que soit l'orientation de 1'implant nerveux. Ces
mémes auteurs précisent en outre l'aspect quantitatif de 1'action inductrice

de la chafne nerveuse en greffant 1, 2 ou 4 fragments de celle-ci




dans la région moyenne du corps ; la greffe d'un seul fragment provoque, dans
cette région normalement incapable de régénérer, l'apparition d'une téte
surnuméraire qui est cependant moins développée que celle obtenue dans la
région antérieure du corps ; la greffe de 2 ou 4 fragments au lieu d'un seul

augmente encore les capacités régénératrices.

2 - Chez les Polychétes

Chez Clymenella torquata (SAYIES, 1939 a 1943),la greffe de

fragments de chafne nerveuse dans la paroi latéro-dorsale & différents niveaux

du corps provoque 1'induction de morphogendses surnuméraires dont la nature
dépend & la fois de 1'origine de 1'implant,du lieu d'implantation et de la
polarité de la chaine nerveuse. C'est ainsi qu'un implant nerveux de région
postérieure induit une néoformation caudale quel que soit le niveau de
1'implantation. Par contre,un implant nerveux de région antérieure induit
une morphogenése céphalique ou caudale suivant la nature (antérieure ou pos-
térieure) du territoire dans lequel la cha®ne nerveuse est greffée. Enfin,les
faces de section du greffon en contact avec la paroi du corps doivent étre
respectivement la face antérieure pour un implant de région céphalique et la
face postérieure pour un implant de région caudale pour qu'une morphogentse
apparaisse.

D - GREFFE D'UN TRONCON DE CORPS SUR UNE FACE DE SECTION POSTERIEURE

Chez Rhynchelmis limosella (ZHINKIN, 1936),la greffe sur une face

de section postérieure d'un trongon de corps dont la polarité dorso-ventrale
est inversée par rapport & celle du porte-greffe provoque,au niveau de contact
entre parois du greffon et du porte-greffe et en regard de la chaine nerveuse
du porte-greffe,la poussée d'une queue surnuméraire ; par contre,aucune
néoformation n'apparaft au contact de ces mémes parois avec la chatne nerveuse
du greffon. L'action trophique de la chafne nerveuse semble donc polarisée.

Ia méme opération réalisée en greffant les deux trongons selon une polarité
dorso-ventrale conforme n'aboutit jamais & une induction de queue surnuméraire
en effet dans ce cas les fibres nerveuses du porte-greffe s'associent i celles

de la chaine nerveuse du greffon.

Les expériences de section, de déviation et de greffe de chafne
nerveuse démontrent donc qu'il est possible d'induire un processus de régéné-

ration 1a ou une chafne nerveuse sectionnée est mise en contact avec le

e




tégument (rdle inducteur). Toutefois,la qualité des régénérats induits dans
ces conditions apparalt dépendre d'une part de l'origine et de la polarité
de 1'implant nerveux,d'autre part du niveau de contact sur 1'axe antéro-
postérieur du corps entre le front de section de la chaine nerveuse et le

tégument .

L'examen de 1l'ensemble des résultats obtenus aprés "dénervation”,
déviation ou greffe de chafne nerveuse permet de considérer que la chatne
nerveuse des Annélides joue un rble fondamental dans la régénération en
assurant le déroulement normal de celle-ci ou encore en induisant une mor-

phogenése supplémentaire (rdle trophique). Par contre,peu de résultats con-

cernent le rdOle de la chalne nerveuse dans la différenciation des régénérats.

Il nous a donc semblé utile de reconsidérer le probléme du r8le de la chatne
nerveuse non pas dans 1le déclenchement de la morphogengse régénératrice,mais
plutdt dans 1'organisation du régénérat. Nous nous proposons d'aborder cette
étude chez les Nereidae (Annélides Polychétes).

Dans une premiere partie nous étudierons les potentialités régéné-
ratrices caudales et parapodiales apres suppression d'une partie du systéme
nerveux afin de comnaftre les modalités de son action au cours de la régéné-
ration. Nous consacrerons la deuxiéme partie & 1'étude du rble de la chatne
nerveuse dans l'organisation du régénérat caudal notamment dans la mise en

place des gradients de différenciation dorso-ventral et antéro-postérieur.




MATERIEL ET METHODES . |

I - MATERIEL

Trois espéces de Nereidae (Annélides Polychdtes) ont été utilisées

(Nereis diversicolor O.F. Miller, Nereis pelagica Linné et Perinereis cultri-

fera Grube). Elles ont été récoltées a Petit Fort Philippe (Nord) (N. diver- |

sicolor), Wimereux (Pas-de-Calais) (N. pelagica), Luc-sur-Mer (Calvados)
(P. cultrifera). Chez ces Polychétes, la régénération n'est possible qu'en

direction caudale.
Seuls les individus de taille moyenne sont utilisés dans nos

expériences (3 & 6 cm de longueur soit 50 & 80 segments pour N. diversicolor

et 70 & 90 segments pour N. pelagica et 8 & 15 cm de longueur soit 90 &
110 segments pour P. cultrifera).

ITI -~ TECHNIQUES

A - EIEVAGE

les Nereis sont élevées séparément dans des bocaux contenant 200 cﬁs

d'eau de mer filtrée ou non et recouverts d'un opercule. Un morceau de papier
filtre ou du sable de Fontainebleau sont ajoutés a 1l'eau d'élevage afin de
recueillir les mucosités sécrétées par les Nereis. L'élevage est conduit &

la température de 16 - 19° C pour N. diversicolor, de 13° pour N. pelagica

|
et de 13 & 15° C pour P. cultrifera. L'eau est renouvelée réguliérement. i
i

les animaux sont alimentés ou non avec des Entéromorphes. -

B - TECHNIQUE OPERATOIRE

Les Nereis sont opérées aprés anesthésie (10 i 15 minutes) dans une

solution de chlorbutol i 1 %o dans de 1'eau de mer filtrée (N. diversicolor,

P. cultrifera) ou de M.S, 222 (N. pelagica). Nous ne rapporterons ici que

la technique d‘'ablation locale de la chalne nerveuse représentant 1'expérience

fondamentale réalisée dans notre étude. Les autres types d'expériences seront
précisés au cours de 1l'exposé. Dans tous les cas les Nereis sont opérées au

minimum 10 jours aprés la récolte afin de limiter au maximum les accideq@;
postopératoires.
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L'ablation de la chafne nerveuse est pratiquée sur une distance

correspondant & plusieurs segments au niveau des 2/3 postérieurs de 1'animal

et complétée par une déviation des extrémités sectionnées de la chafne nerveuse

respectivement en direction antérieure et postérieure afin d'éviter la régé-
nération et le raccordement de celle-ci (fig. 1). Le protocole opératoire
est le suivant. Ia chalne nerveuse est d'abord mise & nu par découpage d'un
volet de tégument médio-ventral, le plus étroit possible, sur une longueur
de cing segments environ (fig. 1 a). Elle est sectionndée transversalement
dans le milieu de la fen€tre puis dégagée de ses adhérences avec la muscula-
ture environnante et le vaisseau sanguin ventral. Les deux extrémités de la
chalne nerveuse ainsi obtenues sont alors tirées respectivement en direction
antérieure et postérieure i l'aide d'une aiguills de tungsténe effilée et
recourbée en crochet (fig. 1 b) et amenées i 1'extérieur du corps par une
fente dans la paroi ventrale du corps. Les deux bords de la plaie médio-

ventrale sont suturés a l'aide d'agrafes en argent (fig. 1 ¢).

C - TECHNIQUES HISTOLOGIQUES

L'examen histologique est effectué selon les méthodes de la micros-

copie classique. Les piéces sont fixées au Bouin-Hollande sans acide acétique

aprés une anesthésie de courte durde (5 minutes). Les piéces sont ensuite

incluses dans la paraffine et débitées en coupes sérides de 5 & 7 u d'épaisseur

transversales ou longitudinales (sagittales ou frontales). Les coupes sont
colorées par la méthode trichromique de Prenant (variante de Gabe) ou par

1'Azan.

ITI - METHODOLOGIE

Afin de préciser les limites de nos interventions opératoires rela-

tives a la dénervation, il convient de rappeler 1l'anatomie du systéme nerveux

et 1'histologie des nerfs des Annélides Polychites et plus précisément des

Nereidae.

A - ANATOMIE DU SYSTEME NERVEUX DES ANNELIDES POLYCHETES

Il comprend un systeme nerveux central, un systéme nerveux périphé-

rique et un systéme nerveux viscéral (BULLOCK et HORRIDGE, 1965).

i




Figure 1 - Technique d‘'ablation de la chafne nerveuse chez Nereis.

ag : agrafe en argent ; cn : chafne nerveuse ; cr : crochet ;

fea : fente antérieure ; fep : fente postérieure ; 1 :

intestin.
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1 - Le systéme nerveux central

I1 se compose d'une paire de ganglions supraoesophagiens
(= cerveau), d'un collier périoesophagien et d'une chafne ventrale constitude
d'une succession de paires de ganglions segmentaires soudés, relides entre

elles par deux cordons longitudinaux accolés.

2 - le systéme nerveux périphérique

Il comprend :

a) Des nerfs segmentaires - Ils sont notamment représentés |
par 4 nerfs transversaux issus de chaque ganglion de la chatne ventrale chez ]
Nereis (SMITH, 1957) et 1 nerf longitudinal ventro-latéral de chaque cdté

de la chafne nerveuse (fig. 2).

b) Des ganglions périphériques - Ils sont formés de petits

amas de cellules nerveuses placés le long du trajet des nerfs ; les ganglions -

pédieux (1 paire par segment) constituent les plus importants. |

c) Des récepteurs - Ils sont représentés par les nombreuses

cellules sensorielles épidermiques (plusieurs milliers par segment )situdes |

entre les cellules épidermiques banales.

d) Des plexus périphériques dont la structure est encore

mal comprise. Situés essentiellement sous 1l'épiderme, ils sont constitués
d'un réseau nerveux mettant vraisemblablement en communication les cellules
sensorielles trés nombreuses avec les cordons nerveux épidermiques en nombre

plus réduit (36 & 40 par segment chez Nereis d'aprés SMITH).

3 - Le systéme nerveux viscéral

Il est formé par un ensemble de cellules nerveuses et de
fibres nerveuses formant des plexus dans la parol du tube digestif. Des
connectifs les mettent en relation avec le cerveau et avec la premi&re paire

de ganglions ventraux.

B - HISTOLOGIE DES NERFS DES ANNELIDES POLYCHETES

Les cordons nerveux du systeme nerveux central et du systéme nerveux
périphérique sont formés de fibres axonales et présentent des corps cellulaires

tout le long de leur trajet.
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Figure 2 - Anatomie de la chalne nerveuse et des nerfs segmentaires dans

quelques segments chez Nereis.,

cn : chafne nerveuse ; gp : ganglion pédieux ; gv : ganglion de la
chafne nerveuse ventrale ; 1 : intestin 3 mld : musculature longitu-
dinale dorsale ; mlv : musculature longitudinale ventrale 3 nl : nerf
latéral ; np : nerf parapodial ; nt : nerfs transversaux (I, 11, III,

IV) ; p : parapode ; vd : vaisseau sanguin dorsal (d'apres SMITH, 1957)
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ILa structure des cordons nerveux des Annélides différe donc de
celle des nerfs des Vertébrés composés uniquement de fibres axonales.

L'ablation de la chafne nerveuse laisse donc en place dans les
segments opérés le systéme nerveux périphérique et le systéme nerveux auto-
nome et avec eux les corps cellulaires des cordons nerveux et ganglions
périphériques. Cette opération n'aboutit donc pas & une dénervation totale.
Néanmoins, pour des commodités de langage, nous qualifierons de "dénervés"

les segments dépourvus de chafne nerveuse.




PREMIERE PARTIE

POTENTIALITES REGENERATRICES DES NEREIS "DENERVEES"
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CHAPITRE I

ROIE DE IA CHAINE NERVEUSE VENTRALE
DANS IA REGENERATION CAUDAIE.

Dans le but de délimiter le rdle de la chafne nerveuse au cours
de la régénération,nous avons procédé i 1'étude morphologique et histologique
comparative de la régénération caudale des Nereis en présence (témoins) et

en 1'absence ("dénervées") de la chaine nerveuse ventrale.

I - TECHNIQUE

Les Nereis "dénervées" sont amputédes de leur partie postérieure par
section transversale au niveau du dernier intersegment de la zone "dénervée"
(fig. 3). L'amputation des segments postérieurs est réalisée immédiatement
aprés la "dénervation" afin de limiter au maximum 1'autotomie de la zone
"dénervée".

Corrélativement,des Nereis intactes servant de témoins subissent
une amputation postérieure au méme niveau que les "dénervées" par section
transversale dans un intersegment des 2/3 postérieurs de 1'animal.

Dans tous les cas les trongons postérieurs sont éliminés.

IT - RESULTATS
1

Ils sont consignés dans les tableaux 3, 4, 5.

Pratiquement toutes les Nereis opérées subissent une autotomie
soit dans la zone "dénervée" soit devant celle-ci. Le nombre de Nereis
"dénervées" élimindes soit par autotomie antérieure i la zone opérée, soit

4 la suite de mort postopératoire est supérieur 3 la moitié des individus

opérés ; il reste ainsi 31 % (N. diversicolor), 48 % (N. pelagica) ou 43 %
(P. cultrifera) d'individus dont le front de section est dépourvu de l'ex-

trémité sectionnée de la chafne nerveuse. Nous ne retiendrons dans nos
résultats que les individus chez lesquels le plan d'autotomie se situe dans
la zone "dénervée" ; celle-ci est alors comprise entre 1/2 et 3 segments

et dans certains cas elle est pratiquement nulle, la partie coudée de la
chafne nerveuse se trouvant & proximité immédiate du niveau d'autotomie
(fig. 3).




Figure 3 - Niveau de section dans la zone "dénervée" (en trait plein) et

niveaux des autotomies observées apres "dénervation”

(en pointillé).
f% : axe antéro-postérieur de la Nereis ;

nerveuse déviée.

end

.
.

chatne

e




e e e e

il e e e s s e s

e e conn e w—— ——




)
Nombre d'individus Régénération ;
Nereis : subissant une : morts en : : : )
opérés * a“:g:g:&:eag' cours ' pestant | Absente Normale ' Incompléte ;
. H ] . - . .

: la zone opérée: d’expérience : : : )
------------------- HE o T T T T N N N L PP T L L S kel :"-“"‘-‘--"g
"dénervées"} 176 : 90 (51 %) : 31 (18 %) : 55@1] 4 (7 %) : 6 (11 %): 45 (8 %) ;
témoins 3 0 : 5(15 %) : 29(85%f 2 (7 %) 27 (93 £): o ;

TABLEAU 3 - Régénération caudale chez Nereis diversicolor en 1'absence de chafne nerveuse.
( )
( Nombre d'individus Régénération ;
(e e m e e e | ——— e e J.
(  Nereis : subissant wne : o ¢ : : )
( rés ° dutotomie an- : : A : : . )
( opérés : térieure & i ., cours : restant bsente : Normale : Incompléte )
( :la zoane opérée : d'expérience : : : )
g -------------------- lmcemetcccncc el a——— e L Ty O R R et -;
g "dénervées"| 113 : 31 (28 4) : 28 (24 %) : Sh(ugE] 2 (4 %) : 7 (3 %) : 45 (83 %) ;
( témoins 18 o] : 0 18 (100%) 0 :18(100 %): o] )
( : : ""' : : )

TABIEAU 4 - Régénération caudale chez Nereis pelagica en l'absence de chaine nerveuse.
( )
( Nombre 4'individus Régénération )
(et e e )
(' Nereis : subissant une : morts : : : )
( , : autotomie an- : ris en : : . )
( opérés térieure & : ., COUFS . restant | Absente | Normale ~ Incompléte )
( : la zone opérée: d'expérience : : : )
E -------------------- lemremmecm e n o e e ———— L SO T, lemmcmscccc—— ;
g "dénervées"| 75 : 25 (31 %) : 20 (26 %) : 34U 0  :15 (45 %): 17 (55 %) ;
( témoins 20 ) : 1 i 19(85%) 1 (5 %) :18 (95 %): Y )
( : : : - : : )
TABLEAU 5 - Régénération caudale chez Perinereis cultrifera en l'absence de chatne
nerveuse.
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Les résultats relatifs i la régénération caudale des Nereis
"dénervées" montrent que la morphogenése régénératrice est indépendante du
nombre de segments "dénervés" précédant le front de section. lLa régénération
est soit nulle, soit normale, soit incompléte. Nous examinerons chacun de

ces différents cas.

- Absence de régénération - Dans ce cas, les Nereis cicatrisent
dans un délai normal (2 4 3 jours aprés l'amputation),mais ne présentent
aucune néoformation caudale pendant toute la durée de 1'expérience. Cette

observation concerne particuliérement N. diversicolor, espéce chez laquelle

7 % des individus "dénervés" et des témoins présentent ce phénoméne. Par
contre, l'absence de régénération aprés amputation est beaucoup plus rare
chez N. pelagica (2 cas sur 54 individus "dénervés") et chez P. cultrifera

(1 cas sur 19 individus "dénervés").

- Régénération normale - Elle concerne la majorité des témoins

mais aussi quelques Nereis "dénervées". Dans ce cas, la zone caudale amputée
est restituée dans sa plus grande partie ; toutefois,le nombre de segments
régénérés est toujours inférieur 3 celui des segments éliminés par la section.

L'examen histologique des Nereis "dénervées" régénérant normalement
a montré que la chatne nerveuse ancienne se prolonge Jjusqu'a 1l'extrémité du
régénérat comme chez les témoins ; il s'agit soit d'individus dont la chafne
nerveuse lésée au niveau de sa partie coudée a régénéré en direction caudale,
soit d'individus dont 1'extrémité recourbée de la chafne nerveuse sectionnée
a glissé vers l'arriére et régénéré comme chez les témoins. Dans ce cas, la

-

régénération des individus "dénervés" peut €tre assimilée & celle des témoins.

- Régénération incompléte - Elle concerne la majorité des Nereis

"dénervées" restant en expérience, 82 % et 83 % respectivement chez N. di-

versicolor et N. pelagica et 55 % chez P. cultrifera ; par contre, elle n'a

jamais été observée chez les témoins. Le régénérat obtenu se caractérise
essentiellement par sa petite taille (régénérat hypomorphe) et 1l'absence de
parapodes et de cirres anaux.

Les résultats expérimentaux obtenus montrent qu'aucune différence
importante ne permet de distinguer le comportement des trois espéces de
Nereis étudiées aprés "dénervation" et amputation ou amputation seule. Nous
envisagerons donc 1'étude de la régénération caudale normale (témoins) puis

celle de la régénération des individus "dénervés" principalement chez
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N. diversicolor en considérant successivement la morphologie puis 1l'histologile

des régénérats. Au cours de cet exposé, nous signalerons les particularités

et les différences observées chez les deux autres especes dtudides.

A - ETUDE MORPHOLOGIQUE DE IA REGENERATION CAUDALE

1 - Régénération caudale des Nereis normales

Le processus de régénération des Nereis témoins comprend

trois phases essentielles décrites par BOILLY (1968) chez N. diversicolor :

la mise en place du blastéme de régénération, la différenciation de ce

kY

blastéme aboutissant & 1'édification du pygidium, 1'allongement et 1'organi-
sation du régénérat en segments sétigéres.

L'évolution de la régénération des témoins est représentée dans le
tableau 6 et la figure 4. Il convient de signaler que les délais d'apparition
des différents stades de la régénération sont sujets & des variations indi-
viduelles considérables ; les temps notés dans notre exposé correspondent a

ceux de la majorité des individus observés,

a) Mise en place du blastéme de régénération

Immédiatement aprés la section, le tube digestif subit
un mouvement d'extroversion ; les bords libres de 1'intestin sectionné se
retournent et viennent en contact avec l'épiderme proche de la surface de
section. la résorption de 1'extrusat intestinal s'effectue rapidement ,corré-
lativement & l'invagination locale de 1'épiderme contigu i la plaie. En méme
temps,un contact s'établit entre les bords libres de la paroi du corps et de
1'intestin. la soudure entre celles-ci intervient 2 i 3 jours aprés la
section,époque & laquelle le processus de la cicatrisation est achevé. Au
niveau de la Jjonction des deux tissus impliqués dans la cicatrisation, un
soulévement épidermique périintestinal, d'abord plus important sur la face
ventrale,aboutit dans un délai de 5 & 6 jours aprés l'amputation & 1'édifica-
tion d'un anneau non pigmenté, cylindrique et trapu de 200 ¢ de diametre et
50 & 100 p de longueur traversé par le tube digestif ; il représente le
blastéme annulaire indifférencié. On peut repérer i ce stade et dans certains

cas le vaisseau sanguin périanal.
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Le dépbut de la différenciation du régénérat se manifeste
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du blastéme de: :
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régénération : - Edification du blastéme de régénération :+ (547)) i+ (537)
IT - : Différenciation : . :
Différenciation : - des 2 mamelons anaux i+ (6a8)) T -
du blastéme de : : :
régénération : - du vaisseau sanguin périanal : + (6a8) :+ (6 a8)
: - des 2 cirres anaux s+ (7Ta8y) ;-
: - de la musculature pygidiale : + (7a81) :+ (7 4a8))
Pygidium : :
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TABLEAU 6 - Régénération postérieure chez Nereis diversicolor normales (témoins) et "dénervéed
" (17°C + 1). les stades présents sont notés +. Les stades n'apparaissant pas au cours
de la régénération sont notés - . Entre parenthéses : nombre de JouréJéprés la

section.
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Figure 4 - Régénération postérieure de Nereis normales (témoins) et

"dénervées". Schéma de 1'évolution des régénérats. L'échelle
des temps est donnée en jours (j) (les fléches indiquent le

niveau de section).

souche 3 [:::] régénérat ; 1? : axe antéro-postérieur de
1'animal. a : anus ; b : blastéme de régénération ; ca : cirre
anal ; cd : cirre dorsal ; cn : chafne nerveuse ; ebeca : ébau-
che de cirre anal ; FD : face dorsale ; FV : face ventrale ;
i : intestin ; ma : mamelon anal ; p : parapode ; va : vais-
seau sanguin anal ; vd : vaisseau sanguin dorsal ; vt : vais-

seau transversal ; vv : vaisseau sanguin ventral.
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par 1l'apparition & 1l'extrémité ventrale du blastéme de deux petits mamelons
(environ 7 Jjours aprés la section)sur lesquels s'individualisent rapidement

(7 &2 8 jours aprés la section) les ébauches des cirres anaux. Pendant ce méme
temps, le vaisseau sanguin périanal apparaft nettement dans le blastéme de
régénération et l'orifice anal jusqu'alors béant se rétrécit sous l'effet de
la contraction des fibres musculaires circulaires du sphincter anal. Environ
13 & 15 jours apres l'amputation, le blastéme bien différencié a la morpho-

logie typigue d'un pygidium.

¢) Allongement et organisation du régénérat

- D . e B G S Y R S T G T A e 4 e D Gy -

-~

Le régénérat continue & s'allonger en méme temps qu'il

se différencie. Ncus distinguerons deux phases au cours de cette différencia-

tion : la segmentation du régénérat, la différenciation des parapodes.

) Segmentation du régénérat

L'allongement du régénérat se manifeste d'abord

par 1'apparition d'une zone claire prépygidiale courte (100 & 150 u de lon-

tralement respectivement par les vaisseaux sanguins longitudinaux dorsal et

by

|
|
|
gueur) 8 4 9 jours aprés la section. Elle est traversée dorsalement et ven- E
|
ventral différenciés i partir des vaisseaux sanguins correspondants de la \
souche et réunis par le vaisseau périanal. Cet espace clair représente la |
zone de prolifération. Peu aprés (9 & 10 jours aprés la section) apparaissent,
entre la zone de croissance prépygidiale et le dernier segment de la souche,
les premiers valsseaux sanguins transversaux représentant les premiers

indices de la segmentation du régénérat. les premiers segments formés sont

repoussés vers l'avant au fur et i mesure que de nouveaux segments se diffé-

rencient, les segments les plus postérieurs étant toujours les plus jeunes.

P) Différenciation des parapodes (fig. 5) |

-~

Pendant que le régénérat continue i s'allonger
et 4 se segmenter, les ébauches de parapodes apparaissent sur les premiers
segments néoformés (Pl. I, fig. a). Dans un délai de 12 & 15 jours aprés la
section, deux petites saillies latérales se différencient sur la partie
postérieure du premier segment régénéré,de chaque cdté de 1l'axe médio-ventral
et & proximité immédiate de celui-ci. Ces deux protubérances sont juxtaposées
dans un plan légérement oblique par rapport a l’axe du corps. Elles augmen-
tent de taille et différencient chacune un cirre parapodial ; 1'ébauche de
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Figure 5 - Régénération postérieure chez les Nereis normales (témoins). Aspect
de la face ventrale 20 Jours environ aprés la section (les fléches
indiquent le niveau d'amputation). Remarquer 1'évolution de 1la
différenciation parapodiale de 1l'apex & la base du régénérat (1 a 8).
ac : acicule ; cn : chatné nerveuse ; ebcd : ébauche de cirre paraéo-
dial dorsal ; ebcv : ébauche de cirre parapodial ventral ; R : régé-

nérat ; S : souche ; s : sole ; vv : vaisseau sanguin ventral.
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cirre dorsal s'individualise d'abord sur la protubérance la plus latérale,
puis 1'ébauche du cirre ventral sur la plus médiane. Ensuite les lobes para-
podiaux et les mamelons sétigeres se différencient & partir des ébauches
primitives,en méme temps que deux acicules (un par rame parapodiale) d'abord
clairs puis pigmentés en noir apparaissent au sein du parapode ; ils sont
situés de la base du parapode Jjusqu'aux mamelons sétigéres et constituent
deux axes rigides. Enfin,1l'apparition des soies termine le processus d'orga-
nisation parapodiale 18 & 20 jours apreés la section. les parapodes, diffé-
renciés dans les premiers segments du régénérat,sont semblables & ceux des
segments de la souche bien que de plus petite taille. Un mois environ aprés
la section,ils se situent dans un plan transversal et délimitent la face
dorsale de la face ventrale du régénérat (Pl. I, fig. ¢). Le nonbre de
segments sétigeéres régénérés varie de O & 14 correspondant & un régénérat
d'une longueur comprise entre 0,3 et 4 mm un mois aprés la section. la
croissance des parapodes (Jusqu'a 2 4 3 mois aprés la section) s'effectue

en méme temps qu'apparaft leur différenciation, corrélativement i la
croissance volumétrique (en longueur et en largeur) des segments régénérés.
Les segments néoformés se succédent donc depuis la base jusqu'a 1'apex du

régénérat selon une taille décroissante ; le regénérat présente alors une

(o)}

hodd

forme générale conique et se termine par un pygidium portant 2 cirres (fig.
Pl, I, fig. ¢). la pigmentation jaunitre typique de la face dorsale, situde
4 proximité du vaisseau sanguin dorsal se rétablit progressivement sur la

face dorsale des segments néoformés (P1. II, fig. a).

2 - Régénération caudale des Nereis "dénervées"

Nous ne rapporterons dans ce paragraphe que les cas de régé-
nération caudale en 1'absence totale de chafne nerveuse au niveau du front
d'amputation. En effet,les Nereis "dénervées" régénérant normalement présen-
tent une chalne nerveuse continue depuis la chaine nerveuse de la souche
Jusqu'a 1'extrémité postérieure du régénérat ; ce sont des individus dont
la "dénervation" est incompléte et que nous assimilons en conséquence & des
témoins.

Le processus de régénération des Nereis "dénervées" comprend comme
pour les témoins trois phases essentielles (mise en place du blastéme de
régénération, différenciation de ce blastéme et organisation du régénérat)
mais dont les deux derniéres sont incomplétes et n'aboutissent pas, en

particulier, & la formation d'appendices pygidiaux (cirres anaux) et
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Figure 6 - Régénération postérieure chez les Nereis normales (témoins) et

"dénervées” 30 Jours environ aprés 1'amputation (face ventrale).

ca : cirre anal ;

déviéde ; 1 :
S :

souche ; vt

ventral.

intestin ; p :

cn : chafne nerveuse ; end : chatne nerveuse

parapode ; py ¢ pygidium ; R :

valsseau sanguin transversal ;

régénérat ;

vv ¢ valsseau sanguin

Fie

\“Qr)

e




- 19 -

segmentaires (parapodes). Cependant dans certains cas 1, 2 ou 3

parapodes peuvent se différencier a la base du régénérat et parfois un cirre
anal bifide ou non ou trés rarement 2 cirres apparaissent sur le pygidium
(tableau 7).

Nous envisagerons successivement la mise en place des régénérats

totalement dépourvus de parapodes et de cirres anaux puis celle des régénérats

portant soit 1, 2 ou 3 parapodes, soit 1 ou 2 cirres anaux, soit ces deux

sortes d'appendices.

a) Mise en place des régénérats totalement dépourvus

- G - o o " - e W M s T W P B G e T S D N G G e S A ST W T

de cirres anaux et de parapodes (tableau 6 et

- . M gy S s - G P L S Wt e 7 P A s G

figure 4)

&) Edification du blastéme de régénération

Elle s'effectue normalement dans les mémes
délais que chez les témoins (5 a4 6 jours aprés la section) et aboutit a la
mise en place d'un blastéme annulaire indifférencié ; la néoformation appa-
raft d'abord sur la face ventrale comme chez les témoins puis recouvre toute

la surface de section.

E3) Différenciation du blastéme de régénération

Elle se manifeste par 1l'apparition du vaisseau
sanguin périanal et la mise en place du sphincter anal. Par contre les
ébauches de cirres anaux n'apparaissent pas. Ia différenciation du blastéme,
bien que s'effectuant dans les mémes délais que les témoins (8 jours apres
la section),n'aboutit donc dans ce cas qu'a 1'édification d'un pygidium

incomplet.

“17 Allongement et organisation du régénérat

Le régénérat continue & s'allonger en méme
temps qu'il se différencie. Toutefois son organisation est incompléte et
s'effectue plus lentement que celle des régénérats normaux. On constate en
effet que la segmentation procéde de la méme maniére que chez les témoins,
par contre les parapodes ne se différencient pas (Pl. I, fig. b). En outre,

12 jours aprés la section, le régénérat atteint une longueur comprise entre

0,2 et 0,4 mm contre 0,2 & 0,6 mm pour les témoins ; 1 mois aprés 1l'amputation,

il posséde O A4 9 segments(correspondant i une longueur de 0,2 i 1 mm)contre




Nombre de régénérats incomplets
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: : : présentant
: dépourvus = : 1, 2 ou 3 : 1, 2 ou
\ t . : d'appendices : parapodes a : : parapodes &
Especes : total : (parapodiaux : 1la base du : 1l cirre : la base du
: : ouanaux) : régénérat anal : régénérat,
: : : : : plus 1 ou 2
H : H : ¢ cirres anaux
Nereis : : : : :
diversicolor : 45 : 30 (67 %) : 11 (24 %) : 0 H (9 %)
Nereis : : : : :
pelagica : 45 2 23 (B1 %) : 17T (38 %) 0 : 5 (11 %)
Perinereis : : : : :
cultrifera : 17 : 4 (2% %) 9 (53 %) : 3(7T %) : 1 (6 %)
TABLEAU 7 - Régénération caudale des Nereis "dénervées". Répartition des

différents types de régénérats incomplets chez les trois espeéces

Nereis diversicolor, Nereis pelagica et Perinereis cultrifera.
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0 3 14 segments (soit 0,3 & 4 mm de longueur) chez les régénérats normaux.
D'autre part, le régénérat se présente sous la forme d'un cylindre de dia- i
métre sensiblement constant sur toute sa longueur (200 & 400 p chez N. di- ;

versicolor et N. pelagica et 400 & 700 p chez P, cultrifera) alors que les

régénérats normaux sont coniques (fig. 6 ; Pl. I, fig. c et d).

Ie vaisseau sanguin longitudinal dorsal régénére dans le blastéme
néoformé, mais le vaisseau ventral manque totalement (Pl. II, fig. ¢).

I1a pigmentation jaunftre située de part et d'autre du vaisseau

sanguin dorsal dans les segments de la souche se met en place comme chez

les témoins sur la face dorsale du régénérat chez N. diversicolor et

N. pelagica (P1. II, fig. b). Par contre, chez P. cultrifera,la pigmentation i
dorsale blanchitre lorsqu'elle apparaft dans le régénérat, se répartit sur |
toute sa périphérie sous la forme d'anneaux situés au voisinage des vaisseaux %
sanguins transversaux tandis qu' elfzese met en place normalement que sur |

la face dorsale des régénérats témoins.

b) Mise en place des régénérats portant quelques appen-

Elle s'effectue dans l'ensemble de la méme manidre que
celle décrite chez les individus "dénervés" ne régénérant aucun appendice
et aboutit & la formation d'un régénérat incomplet de forme cylindrique ;
cependant quelgques appendices (parapodiaux ou anaux) se différencient sur
le régénérat mais toujours en nombre limité. Nous envisagerons successive-

ment la mise en place de parapodes puis celle des cirres anaux.

A ) Edification de parapode (s) & la base du

régénérat
1, 2 ou 3 parapodes apparaissent a la base

du régénérat sur sa face ventrale. Ils se différencient soit sur le régéné-

rat lui-méme, soit 4 la limite souche - régénérat (fig. 7).

se
- Parapodes différenciant sur le régénérat - 1 parapode médian le

plus souvent incomplet (fig. 7 a ; Pl. II, fig. d) ou 2 parapodes ventro-
latéraux incomplets et soudés par leur face ventrale (fig. 7 b) se mettent
en place sur le premier segment régénéré 16 a 28 jours aprés la section ;
ils se situent sur 1l'axe médian du régénérat, dans un plan sagittal (1 seul
parapode néoformé) ou légeérement oblique (2 parapodes différenciés) le cirre

dorsal dirigé vers l'apex du régénérat.




Figure 7 - Régénération caudale de Nereis "dénervées". Position des para-
podes différenciés i la base des régénérats (face ventrale).
La fliche (=) représente un parapode ; le sens de la
fleche indique la polarité dorso-ventrale,la pointe étant
située du cdté dorsal (et correspondant au cirre dorsal) ;
cn : cha®ne nerveuse ; R : régénérat ; S : souche ;
vt : vaisseau sanguin transversal ; vv : vaisseau sanguin

ventral.
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- Parapodes se différenciant 4 la limite souche - régénérat - Deux

cas peuvent se présenter :

. ler cas : 2 parapodes ventro-latéraux complets et symétri-
ques par rapport a l'axe médian se mettent en place dans les mémes délais que
précédemment ; leur orientation oblique ou subtransversale (fig. 7 ¢ ; Pl. II,.

|
|
|
|
|
|
|
|

fig. e) est approximativement celle des ébauches parapodiales différenciées !
sur le régénérat normal. Dans un cas en plus de ces 2 parapodes, 1 parapode |
médian est édifié sur la face ventrale du premier segment néoformé et présente
les mémes caractéres que ceux décrits précédemment (fig. 7 d).

. 2éme cas : 1 seul parapode ventro-latéral se différencie ;
il est orienté dans ce cas dans un plan oblique et le cirre dorsal est dirigé
vers l'axe médian du régénérat en direction de son apex (fig. 7 e et f).

la croissance des parapodes néoformés s'arréte aprés leur diffé-

renciation. Les parapodes restent le plus souvent de petite taille ; cepen-
dant,on note dans certains cas une augmentation de volume limitée au premier \
segment régénéré et corrélativement une légére augmentation de la taille des |

parapodes néoformés.

B) Mise en place d'l ou 2 cirres anaux sur le
pygidium
1 cirre anal bifide ou non, ou trés rarement
2 cirres apparaissent sur le pygidium 12 & 30 jours aprés 1l'amputation. Le
régénérat conserve dans ce cas une forme cylindrique ne présentant aucune

dépression médio-ventrale analogue i celle observée chez les témoins lorsque

la chafne nerveuse régénére normalement.

B - ETUDE HISTOLOGIQUE DE IA REGENERATION CAUDAIE

1 - Régénération caudale des Nereis normales

0 & 48 heures aprés la section

La cavité coelomique est obturée par rapprochement des
bords de la plaie sous 1l'effet de la contraction des fibres musculaires au
niveau de l'amputation. L'épiderme entre en contact avec la paroi intestinale
extroversée. Mais 48 heures aprés la section, la soudure n'est pas achevée ;
on observe une simple contiguité entre les cellules de 1'épiderme et celles

de 1'épithélium intestinal.
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Corrélativement 3 1'obturation de la cavité coelomique, les cellu-
les libres d'origine mésodermique affluent vers le front de section ou elles
constituent un amas cellulaire sans organisation apparente. Pendant ce temps,
de nombreux hémocytes s'accumulent 3 1'extrémité des vaisseaux sanguins
sectionnés.

Ia chaine nerveuse intimement associde & 1'épiderme est présente
sur la face ventrale ; son extrémité sectiomnée se situe légérement en arriére

du front d'amputation sous l'effet de la rétraction de ses fibres.

48 heures & 4 jours aprés la section

La cicatrisation est terminde 2 a4 3 jours apres 1'ampu-

tation. Dés le 2éme Jjour suivant la section, les cellules épidermiques proches

du front de section présentent une évolution caractéristique se traduisant

par une augmentation de la taille du nucléole et l'apparition d'une basophilie
cytoplasmique. Cette activation cellulaire se manifeste d'abord & proximité

de la chafne nerveuse puis s'étend latéralement en direction dorsale sur une
largeur de 100 & 150 p ; elle atteint finalement l'ensemble de la surface
d'amputation et recouvre exactement le massif mésodermique sous-jacent. Des
mitoses apparaissent dés le 3éme jour aprés la section au sein de 1'épiderme
activé. L'épithélium cicatriciel,formé d'une assise de cellules hautes et
étroites,trés basophiles,orientées perpendiculairement & la paroi du corps,
sécréte une cuticule d'abord mince.

Des le 3éme Jjour aprés la section,de nombreuses fibres nerveuses
régénérées & partir de 1l'extrémité de la chafne ganglionnaire ventrale sec-
tionnée colonisent 1'épiderme bordant la plaie ; elles occupent une position
médio-ventrale et s'étalent au contact de 1l'épiderme cicatriciel.

Au cours de cette période on assiste a une réduction importante du

massif mésodermique. Un certain nombre de cellules d'origine splanchnopleurales

subsistent devant le front de section ; & ce niveau,et plus particuliérement
ventro-latéralement, ces cellules mésodermiques subissent une activation dés
le 3&me jour pour atteindre un maximum 4 jours aprés 1'amputation.

A ce stade, 1'épithélium intestinal ne manifeste aucune activité

particuliére. On y observe rarement des mitoses.

5 4 7 jours aprés la section

C'est pendant cette période que s'édifie puils se diffé-

rencie le blastéme de régénération.
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Ia multiplication intense des cellules épidermiques aboutit & un
soulévement de 1'épiderme & la surface de section ; ce soulévement apparaflt
d'abord ventralement vers le 5&me jour aprés l'amputation et s'étend rapide-

ment & toute la surface de section en édifiant un bourrelet annulaire de 50

& 100 p de longueur ; il correspond au stade du blastéme indifférencié non
pigmenté. Le maintien de 1l'activité mitotique au sein de 1'épiderme ,notamment |
sur la face ventrale i proximité de la chafne nerveuse, assure 1l'allongement ?
du blastéme de régénération et aboutit & 1l'édification de deux mamelons 1
ventro-latéraux vers le beéme jour aprés la section. Ces mamelons caudaux
présentent un épithélium pluristratifié alors que 1l'épiderme des faces laté-
rales et dorsale reste monostratifié. Ces proéminences,sur lesquelles apparaf- }
tront les cirres anaux & partir du 7Téme jour aprés la section,représentent la
premiére manifestation de la différenciation du blastéeme de régénération. |
Pendant le méme temps, les cellules épidermiques s'allongent perpendiculair'emen.tj
a la parol du blastéme ; le noyau est plaqué dans la partie apicale de la
cellule & la suite d'une vacuolisation intense du cytoplasme basal.

Au cours de cette période, les fibres nerveuses régénérées pénétrent
sous 1l'épiderme des mamelons caudaux,puis dans les cirres anaux sous la forme
de deux minces cordons constituant les nerfs axiaux.

Corrélativement, les cellules mésodermiqﬁes commencent i se diviser ;
les plus activées,présentes sous la forme de deux amas latéro-ventraux,occu-
pent la totalité de 1l'espace situé devant les mamelons anaux. Un certain nom-
bre de ces cellules mésodermiques se répartissent dans toute 1'ébauche du
blasteéme de régénération. Certaines d'entre elles se disposent transversa-

lement 4 la base du régénérat limitant ainsi une cavité anale ; cette ébauche

de dissépiment individualise le pygidium. En méme temps, des fibres musculaires

se différencient sous 1'épiderme pygidial. Pendant cette période,les cellules
mésodermiques trés activées persistent sous la forme de deux massifs latéro-
ventraux devant le dissépiment pygidial.
Pendant ce méme temps, 1'épithélium intestinal suit le mouvement
de 1l'épiderme par étirement et déploiement des replis de sa paroi ; en effet,
la paroi intestinale est lisse dans le blastéme de régénération. Toutefois,
on note,dés le 6éme Jjour apreés la section,une activation typique d'un certain
nombre de cellules intestinales situées & proximité de 1'épiderme cicatriciel.
Les vaisseaux sanguins longitudinaux dont 1'extrémité reste forte-
ment chargée en hémocytes viennent buter contre le blastéme de régénération ;
ils différencient & ce niveau deux branches latérales qui se réunissent en
un vaisseau périanal (5 & 6 Jours aprés 1l'amputation) qui ne pénétre pas dans

le régénérat.
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8 4 10 jours aprés la section

C'est au cours de cette période que s'effectue 1'orga-
nogenése du régénérat.

Ia prolifération des cellules épidermiques se poursuit activement
et permet 1'allongement rapide du régénérat et en particulier celui des
cirres anaux.

Corrélativement, les cellules mésodermiques se divisent et s'orga- f
nisent dans un espace relativement réduit précédant immédiatement le dissé- |
piment pygidial. Ces cellules sont principalement groupées sur la face ven-
trale en deux zones latérales constituées de cellules trés éctivées ; elles
représentent les deux bandelettes mésodermiques présidant & 1'élaboration
des segments. En effet,ces cellules mésodermiques se multiplient activement
vers 1l'avant ol certaines d'entre elles se disposent transversalement. Ces
derniéres viennent tapisser d'une part 1l'épiderme latéral,puis dorsal et

d'autre part le vaisseau sanguin ventral,puis 1'épithélium intestinal et le

vaisseau sanguin dorsal ; ce mouvement débute ventralement de chaque c&té
des deux massifs latéraux en direction de la face dorsale. Au-dessous et

au-dessus de 1'intestin, les cellules mésodermiques issues de chacune des
deux bandelettes s'affrontent dans un plan sagittal tapissant les vaisseaux
sanguins longitudinaux ventral et dorsal et constituant a ces niveaux les
mésentéres ventral et dorsal. A partir de la pariétopleure et de la splanch-
nopleure se différencient respectivement la musculature sous-épidermique,

organisée ultérieurement en musculatures circulaire et longitudinale,et une
gaine musculaire périintestinale composée de fibres longitudinales et cir-
culaires. Pendant ce temps, des cellules mésodermiques,groupées contre 1'épi
derme d'une part et contre la paroi intestinale d'autre part,s'étirent trans

versalement en produisant des prolongements cytoplasmiques importants qui

permettent ainsi la formation d'un dissépiment limitant la cavité coelomique
du segment néoformé (Pl. III, fig. a). C'est au niveau des dissépiments que
s'organisent les anses vasculaires transversales dont la différenciation
procéde & partir des vaisseaux sanguins longitudinaux dorsal et ventral.

Ia mise en place de ces structures mésodermiques résulte de la
prolifération des bandelettes mésodermiques dont les éléments sont repoussés
vers la souche au fur et A mesure de leur formation. C'est au cours de ce
déplacement que les cellules mésodermiques se distribuent dans le régénérat

et se différencient.
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les fibres nerveuses régénérent dans la zone prépygidiale en trois
minces cordons émettant des fibres sous 1'épiderme ventral dont les cellules
présentent une activation caractéristique. A 1la base du régénérat, les cellules
nerveuses d'un futur ganglion ventral se différencient i partir de cellules
épidermiques médio-ventrales en contact avec les fibres nerveuses des cordons
nerveux. Deux cordons latéraux (un droit et un gauche) s'échappent du ganglion
néoformé et cheminent entre 1'épiderme et la membrane basale suivant une
direction perpendiculaire i 1l'axe antéro-postérieur du corps ; ils représen-

|
tent les ébauches des nerfs parapodiaux. [
|
|

10 a4 20 jours aprés la section

Cette période, au cours de laquelle le régénérat continue
a s'allonger et a se segmenter, est caractérisée par la différenciation des
parapodes (fig. 8).

Ia premiére manifestation de la différenciation des parapodes
apparalt ventro-latéralement de chaque c8té de la chafne nerveuse, au niveau
de 1'épiderme du premier segment néoformé. Un certain nombre de cellules
épidermiques proches de 1l'axe nerveux s'activent et s'étirent perpendiculai-
rement & la surface du corps en direction de la somatopleure dont 1'épaisseur
est plus importante & ce niveau. La prolifération épidermique provogue la
mise en place d'un massif cellulaire pédonculé i 1l'intérieur de la cavité
coelomique ; cette formation constitue 1l'ébauche du futur bulbe sétigére
(P1. III, fig. b et fig. c¢). Celui-ci s'organise en deux centres différenciant
chacun un aciculoblaste qui sécréte un acicule 17 jours environ aprés la sec-
tion (Pl. ITI, fig. e) ; d'autres cellules épidermiques du bulbe sétigire se
différencient ensuite pour sécréter chacune une soie. Au cours de cette méme
période, immédiatement aprés la mise en place de 1'ébauche du bulbe sétigdre,
deux soulévements épidermiques apparaissent ventro-latéralement de chaque coté
de 1l'axe médian ; ils représenteﬁgiﬁébauches des parapodes. Puis le cirre para-
podial dorsal se différencie sur la proéminence épidermiquella plus latérale,
vers le 1l5eme jour aprés la section, selon un processus identique & celui des
cirres anaux décrit précédemment ; de la méme maniére le cirre ventral apparaft
ensuite sur la proéminence la plus médiane. Enfin, les lobes parapodiaux
s'édifient en méme temps que les acicules croissent dans les ébauches
parapodiales.

Corrélativement & 1'invagination du bulbe sétigére dans le coelome,
1'épithélium pariétopleural recouvre ce massif cellulaire épidermique d'une
couche monocellulaire (Pl. III, fig. d). Certaines d'entre elles se diffé-

rencient ensuite en fibres musculaires pour former la musculature




Figure 8 - Régénération caudale de Nereis normales (témoins). Schéma rela-
tif a4 la différenciation parapodiale (a —> d) (coupes transver-
sales). Remarquer l'épaississement de 1'épiderme (—) d'abord
médio-ventralement (a), puis plus latéralement & proximité de
cordons nerveux régénérés (c et d), correspondant a 1'activation

de ses cellules.

272374 épiderme B systéme nerveux ;Mﬂl: mésoderme ;
F25E: vaisseau sanguin ;: épithélium intestinal ;

ac : acicule ; bu : bulbe sétigére ; ¢ : coelome ; cn : chaTne
nerveuse ; cor : cordon nerveux ; ebbu ébauche de bulbe
sétigdre ; ebp : ébauche parapodiale ; FV : face ventrale ;
gp : ganglion pédieux ; mac : musculature aciculaire ;

mlv : musculature longitudinale ventrale ; np : nerf pédieux ;

vv : vaisseau sanguin ventral.
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aciculaire. En méme temps que les ébauches parapodiales se mettent en place,
les cellules pariétopleurales se multiplient et tapissent finalement les
expansions latérales des parapodes. C'est au cours de cette méme période
que s'organisent les faisceaux musculaires longitudinaux véntraux. ]

Pendant ce méme temps,a la base de 1'ébauche parapodiale, les |
cellules nerveuses des futurs ganglions pédieux (2 par segments) se diffé-
rencient au contact des fibres du nerf pédieux avec des cellules ¢épidermiques
ventro-latéralement ; cette différenciation s'effectue selon le processus
décrit précédemment pour les cellules gangliomnaires de la chafne ventrale.
Des cordons nerveux régénérent 3 partir du ganglion pédieux néoformé et

constituent notamment les nerfs axiaux des cirres parapodiaux.

L'épithélium intestinal encore trés activé dans le pygidium est
le siége de nombreuses mitoses. Ia paroi de 1'intestin du régénérat,Jusqu'

alors lisse,augmente progressivement sa surface d'absorption par la formation

de replis dans sa partie caudale.
Dans les parapodes, des capillaires sanguins se différencient a |

partir des vaisseaux transversaux segmentaires.

20 4 60 jours aprés la section

Les processus d'allongement du régénérat et de diffé-
renciation segmentaire se maintiennent tout au long de cette période. L'édi-
fication des segments se déroule suivant les mémes modalités que celles
décrites précédemment ; elle résulte de l'activité de la zone de prolifération
prépygidiale qui conserve le méme aspect pendant tout le déroulement de la

régénération et au cours de la croissance normale.

2 ~Régénération caudale des Nereis "dénervées"

Nous envisagerons successivement 1'évolution de la régéné-
ne
ration chez les Nereis "dénervées" régénérant ni parapodes ni cirres anaux,
puis celle des Nereis régénérant quelques appendices segmentaires (parapode

ou cirre anal).

En dehors de 1l'absence de différenciation de parapodes
et de cirres anaux, la régénération caudale des Nereis "dénervées" s'effectue

dans 1'ensenble suivant les mémes modalités que celles décrites chez les
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témoins. Nous ne rapporterons dans ce paragraphe que les différences observées
dans le déroulement de la régénération par rapport a celuil des individus

témoins.,

|
|
&) Cicatrisation ;
) rd rd \

la soudure entre 1l'épiderme et l'epithelium i

|

intestinal se réalise dans certains cas dans des délais sensiblement analogues|

4 ceux des témoins (Béme Jjour contre 2 & 3 jours aprés la section chez les

témoins) ; néanmoins,on observe fréquemment un retard de plusieurs jours !
dans la réalisation de ce processus, consécutif & 1l'arrachement des épithé- 5
liums épidermique et intestinal au niveau de la surface d'autotomie. %

Au cours de cette période, le massif mésodermique, constitué par '
un afflux de cellules coelomiques libres devant le front de section, est
beaucoup plus étendu que chez les témoins du c¢Bté ventral.

L'extrémité du vaisseau sanguin ventral n'est pas présent devant
la surface de section.

L'extrémité de la chafne nerveuse sectionnée et dévide antérieure-

ment est absente du front d'amputation.

F ) Edification du blastéme de rézénération

L'activation des cellules épidermiques apparaflt
un Jjour plus tard que chez les témoins (%&me Jjour au lieu du 2&me Jjour aprés
la section) ; elle débute également sur la face ventrale mais s'étend
antérieurement sur une distance plus importante que chez les témoins (150 &
300 @ contre 100 & 150 p). Ia zone épidermique activée se superpose au massif
mésodermique sous-jacent. les premiéres mitoses apparaissent au sein de
1'épiderme activé 1 & 2 jours plus tard que chez les témoins ; ceci résultant
vraisemblablement du retard dans l'activation de ses cellules. Par la suite,
la prolifération intense des cellules épidermiques aboutit dans les mémes

délais que chez les témoins & 1l'édification d'un soulévement épidermique

représentant le blastéme de régénération.

Corrélativement, vers le 3éme jour aprés la section, le massif
mésodermique Se résorbe dorsalement mais il reste trés important dans la
zone ventrale. D&s le 4&me jour,des cellules mésodermiques situdes ventra-
lement sont soumises a une activation caractéristique ; elles sont massées
plus particuliérement sous 1'épithélium cicatriciel (5&me jour apres la "
section) dans deux zones latéro-ventrales de taille réduite par rapport a

. celle des témoins.
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La chafne nerveuse dévide en avant du front d'amputation ne régénér%

aucun cordon nerveux en direction de celui-ci.

‘r) Différenciation du blastéme de régénération

|
\
La prolifération épidermique permet 1'allonge- l

ment du régénérat dont l'épiderme reste monostratifié sur toute sa surface ;

|
les mamelons et les cirres anaux ne se différencient pas. 8 & 10 jours aprés @
' |

la section, les cellules épidermiques du blastéme de régénération sont

vacuolisées comme celles du pygidium normal. ‘
L'organisation des cellules mésodermiques aboutit 3 la différen-

ciation d'une cavité pygidiale (Pl. IV, fig. a) tapissde par une couche de

fibres musculaires.

8 ) Organisation du régénérat

Au cours de cette période,les segments sont
édifiés par prolifération des bandelettes mésodermiques de la zone prépygi-
diale selon un processus identique & celui décrit chez les témoins (Pl. IV,
fig. b et ¢). Cependant certaines structures sont absentes du régénérat. En
effet le mésentére ventral manque dans les segments néoformés vraisemblable-
ment en raison de 1'absence du vaisseau sanguin ventral. lLe vaisseau sanguin
dorsal qui régénére normalement, différencie & lui seul les anses vasculaires
transversales. D'autre part, les faisceaux musculaires longitudinaux ventraux
sont absents du régénérat, les faisceaux dorsaux étant différenciés mais de

iy

faible importance par rapport a ceux des témoins (N. diversicolor et

N. pelagica) (P1. IV, fig. d ; Pl. V, fig. a, b et ¢) ou dans certains cas

également absents (P. cultrifera) (Pl. VI, fig. a). En outre,dans les régéné-

rats d'un mois et plus, un nombre relativement peu important d'éléments
d'origine coelomique est observé en comparaison avec celui des témoins.
En particulier dans la zone prépygidiale,les massifs mésodermiques activés
ventro-latéraux ne sont plus aussi importants que chez les témoins et un petit
nombre seulement de cellules mésodermiques se localise devant le dissépiment
pygidial. De plus, au niveau ou devraient apparaftire les ébauches parapodiales
aucun amas de cellules pariétopleurales n'est observé contre 1'épiderme.

De méme,aucune activation cellulaire ne se manifeste ventro-
latéralement au sein de 1l'épiderme comme c'est le cas dans les régénérats
normaux (PlL. V, fig. 4). "
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Ia chafne nerveuse est absente du régénérat ainsi que les nerfs
segmentaires.

L'épithélium intestinal régénére comme chez les témoins.

b) Cas des Nereis régénérant soit 1 ou 2 parapodes

- o e Se e B D D G . T o 0 et D BT S e P e it A ve b e G
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Le déroulement de la régénération apparalt dans ses
grandes lignes semblable & celui décrit chez les individus “"dénervés" et ne
régénérant aucun appendice. Toutefois les régénérats différenciant soit 1,
2 ou 3 parapodes, soit 1 ou 2 cirresanaux se distinguent des régénérats
décrits précédemment et totalement dépourvus d'appendices segmentaires, par
la présence de cordons nerveux provenant soit de 1l'extrémité coudée de la
chafne nerveuse ancienne,soit d'un nerf pédieux de la souche situé a
proximité du front de section (Pl. VI, fig. b) ; par contre, il n'existe pas

de chafne ganglionnaire ventrale.

A) Régénérats possédant 1, 2 ou 3 parapodes

Lles parapodes néoformés sont toujours innervés
par un cordon nerveux émanant soit de 1l'extrémité coudée de la chatne nerveuse
soit d'un nerf pédieux de la souche situé i proximité immédiate du front de
section. Ces cordons nerveux néoformés différencient une masse ganglionnaire

correspondant au ganglion pédieux du parapode régénéré.

P) Régénérats possédant 1 ou 2 cirres anaux

Nous avons étudié un régénérat de 12 jours et
quelques régénérats de 1 & 2 mois. Dans tous les cas ou le cirre anal a
régénéré, celui-ci est innervé par un filet nerveux (P1. VI, fig. c¢) provenant
de la chafne nerveuse de la souche et cheminant sous 1'épiderme médio-ventral

du régénérat. Ce filet nerveux ne présente aucun ganglion sur son trajet.

ITITI - DISCUSSION

Les résultats obtenus montrent que la régénération est possible,
bien que limitée,aprés ablation de la chalne nerveuse au niveau du front de
section ; en effet, les régénérats édifiés dans ces conditions sont toujours

plus petits que les régénérats témoins et incomplets. Seule 1'élimination de




- 30 =

la chafne nerveuse rend compte de 1l'altération des potentialités morphogéné-
tiques des Nereis "dénervées". En effet, ni le traumatisme opératoire, ni
1'absence de vaisseau ventral (dévié en méme temps que la chafne nerveuse)
ne permettent d'expliquer nos résultats. En particulier,nous avons pu cons-~
tater que les Nereis "dénervées" dans des conditions normales,mais dont la
chalne nerveuse régénére néanmoins en direction du front de section (3 la
suite d'une lésion de la chafne nerveuse dévide dans sa partie coudée par
exemple ), régénérent normalement. D'autre part, bien que chez Nereis il soit
difficile de pratiquer l'ablation de la chafhe nerveuse tout en laissant le
vaisseau sanguin ventral en place, il semble d'apreés les résultats obtenus

par HOLMES (1931) sur une espece voisine (Nereis virens) que 1'absence du

vaisseau sanguin ventral n'entraine pas de limitation des potentialités
régénératrices. Nos résultats peuvent donc étre imputés uniquement a l'absence§
de la chalne nerveuse au niveau du front de section. On peut donc considérer
la chafne nerveuse comme intervenant dans la croissance (rdle trophique) et
1'organisation du régénérat (rfle organisateur). Nous discuterons chacun de

ces deux problémes.

A - ROIE TROPHIQUE DE IA CHAINE NERVEUSE AU COURS DE IA REGENERATION
CAUDAIE

L'étude de la régénération caudale de Nereis en l'absence de
chafne nerveuse montre que si la chafne nerveuse n'intervient pas dans le
déclenchement de la morphogenése régénératrice caudale, elle semble néanmoins
contrdler la croissance du régénérat ; en effet,en son absence un régénérat
est édifié, mais la vitesse de segmentation de ce dernier est ralentie et
la croissance des segments pratiquement bloquée. Nous discuterons successi-
vement du r8le trophique de la chaine nerveuse dans le déclenchement de la
morphogendse régénératrice, la vitesse de segmentation et la croissance

segmentaire.

1 - Rble de la chafne nerveuse dans le déelenchement de la

morphogenése régénératrice

Nos résultats montrent 1'indépendance du processus de déclen-
chement de la morphogenése régénératrice caudale a 1'égard de la chatne
nerveuse chez la Nereis. En effet, aprés cicatrisation de la blessure, un
blastéme de régénération s'édifie en 1l'absence de 1'extrémité de la chatne

nerveuse a la surface de section. Nous envisagerons le rdle de la chafne




- 3] -

nerveuse plus précisément dans chacune des deux étapes de la formation de
1'épbauche du régénérat : cicatrisation et édification du blastime de régé-

nération.

a) Cicatrisation de la plaie

Ia blessure cicatrise dans les mémes délais chez les
Nereis "dénervées" et chez les témoins. La seule différence concerne la
présence d'un épithélium cicatriciel plus étendu et un massif mésodermique
plus important sur la face ventrale des Nereis "dénervées" par rapport i
celle des témoins ; elle résulte vraisemblablement du traumatisme opératoire.
Nos résultats s'opposent donc & ceux obtenus par BOUC-IASSALIE (1968) chez

Eisenia foetida. Cet auteur observe en particulicsr un retard dans le délai

~

de cicatrisation des plaies en 1l'absence d'innervation et conclut & 1'inter-
vention du systéme nerveux dans la croissance du "bouchon cicatriciel" et
dans le développement de la musculature sous-jacente. Dans 1'état actuel

de nos recherches nous ne pouvons pas comparer nos résultats a ceux de
BOUC-IASSALIE qui par ailleurs ne précise ni le mode opératoire utilisé, ni
le niveau de 1'opération. Chez les Nereis, une étude plus poussée au micros-

cope électronique s'avére nécessaire pour préciser ce point.

b) Edification du blastéme de régénération

1a chafne nerveuse n'est pas nécessaire & 1'édification

du blastéme de régénération chez la majorité des Nereis étudides ; en effet,

la méme proportion de Nereis ne régénérant pas est obtenue chez les "dénervées"

et chez les témoins. Toutefois,l'absence de la face sectionnée de la chatne
nerveuse au front d' amputatlpg gggralne un retard de l'activation des blas-
tocytes qui néanmoins apparait ventralement comme chez les témoins. Or la
chafne nerveuse est considérée par un certain nombre d'auteurs comme respon-
sable de 1'activation des blastocytes (AVEL, 1961 ; ABELOOS et THOUVENY, 1960
ABELOOS 1965 b ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965 ; BOILLY, 197), et ceeci

vraisemblablement par contact des extrémités des fibres nerveuses avec les

.o

cellules cicatricielles. Selon cette hypothése, on peut penser qu'en
1l'absence de la chafne nerveuse, le systéme nerveux périphérique du segment
souche précédant immédiatement le front de section serait responsable de
l'activation des cellules blastogénétiques des Nereis "dénervées". les gan-
glions et les cordons du systeme nerveux superficiel particuliérement

important sur la face ventrale des segments permettraient,chez les Nereis

.

3
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"dénervées",une activation des blastocytes d'abord ventrale comme chez les
témoins ; le retard dans l'activation de ces cellules résulterait de la
diminution importante de fibres nerveuses mises en Jjeu dans la régénération |
des individus "dénervés".

En ce qui concerne le r8le de la chafne nerveuse dans 1'édification
du régénérat, nos résultats sont en accord avec ceux obtenus par HOLMES (1931)
et BAIIEY et BAIIEY (19%8) chez Nereis virens et parugertain nombre d'auteurs
ayant étudié. la régénération céphalique (GOLDFARB, 1909 et 1914 ; SIEGMIND,
1928 ; BATIEY, 19%0 ; AVEL, 19%2a, 1932b et 1947 ; KROPP, 1933 ; CROWELL, 1937 F
HERIANT-MEEWIS et DELIGME, 1965 ; KIORTSIS et MORAITOU, 1965). Ces auteurs |

constatent que 1'élaboration du blasteme de régénération est possible en

1'absence de la chafne nerveuse, mais chez une faible proportion seulement
des opérés,dans la régénération céphalique des Oiigochétes en particulier ;
AVEL d'ailleurs précise que "la suppression de la chafne nerveuse laisse
subsister sur la surface/de section les plexus nerveux de la paroi du corps,
mais 1l'action de ces derniers ne permet qu'une régénération occasionnelle"

(20 % des cas chez Eisenia foetida typica).

Par contre, nos résultats s'opposent & ceux obtenus par KIORTSIS

et MORAITOU (1965) chez un autre Polychéte Spirographis spallanzanii. Ces

deux auteurs ont pu démontrer la nécessité de la présence de la face de sec-
tion de la chafne nerveuse au front d'amputation,pour que la régénération
caudale ait lieu ; inversement, la déviation de 1l'extrémité de la chatne
nerveuse en position hétérotope dans la paroi du corps provoque la formation
d'une queue supplémentaire. Des résultats semblables 3 ceux de KIORTSIS et
MORAITOU ont d'ailleurs été observés par tous les auteurs ayant étudié 1la
régénération caudale chez les Oligocheétes (JANDA, 1926 ; BAILIEY, 1930 ;
STOLTE, 1933 ; ZHINKIN, 1936 ; BAIIEY et BAILEY, 1938) mais également par
certains auteurs ayant €étudié la régénération céphalique (JANDA, 1926 et
1930 ; OKADA, 1934 ; OKADA et KAWAKAMI, 1943 ; ROZIER, 1960 et AVEL, 1961).
Parmi ceux-ci OKADA et KAWAKAMI soulignent l'aspect quantitatif du r8le du

systéme nerveux dans 1'induction d'une t&te supplémentaire par la greffe de
chafne nerveuse dans un territoire normalement incapable de régénérer une
téte.

On peut donc penser que la chaine nerveuse Jjoue un rdle indéniable
dans la constitution du blastéme de régénération en stimulant 1l'activation
des blastocytes, mais que dans certains cas, en particulier chez la Nereis,
en son absence,les fibres du systéme nerveux périphérique proches de la

surface de section peuvent la suppléer. Par contre,on ne connaft pas,en
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dehors d'un probléme de quantité de fibres nerveuses, les causes des diffé-
rents résultats observés ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE (1965) expliquent cer-
taines différences individuelles dans la régénération céphalique chez Eisenia

foetida (20 % de régénération),par la plus ou moins grande rapidité d'inner- ;
vation de la surface d'amputation.
|
i

2 - R8le de la chafne nerveuse dans la vitesse de Segpentationj
|
|

Le déclenchement de la segmentation n'est pas affecté par
1'absence de la chafne nerveuse,par contre la vitesse de segmentation est
ralentie. En effet, le nombre de segments régénérés en 1l'absence de chalne |
nerveuse est toujours inférieur 3 celui des régénérats normaux de méme &ge ; i

1 mois apres la scction, les Nereis "dénervées" régénérent au maximum 9
segments alors que les Nereis témoins peuvent régénérer 14 segments. Nos \
résultats sont conformes i ceux de HOLMES (1931) et de BAIILEY et BAIIEY (1938)1

obtenus chez Nereis virens ; chez cette espéce les régénérats caudaux obtenus

en l'absence de chafne nerveuse par ces deux auteurs ne présentent que peu

de segments. De méme, chez les Oligochétes,. un certain nombre d'auteurs,ayant
observé une régéndration céphalique en 1l'absence de la chafne nerveuse,
constatent qu'elle s'effectue toujours beaucoup plus lentement qu'en présence
de la chafne nerveuse (GOIDFARB, 1909 ; SIEGMIND, 198 ; AVEL, 1932a, 1952?93*73
KROPP, 1933 ; CROWELL, 1957 ; BAIIEY, 1939 ; HERIANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965) ;

AVEL remarque que le nombre de segments régénérés dans ces conditions est

A

~

toujours inférieur i celui des régénérats témoins.

Il est possible que la limitation de la vitesse de segmentation
résulte de la diminution du nombre de cellules mésodermiques. On constate
en effet que les régénérats édifiés en 1l'absence de la chafne nerveuse pré-

sentent une quantité réduite de cellules mésodermiques par rapport a celle

observée dans les régénérats témoins ; d'autre part,le nombre de cellules
g »

mésodermiques activées au niveau de la zone de prolifération reste faible.
Or nous savons d'aprés BOILLY (1967 b) que la destruction partielle des
blastocytes mésodermiques par irradiation X ou injection intracoelomique de

"Thorotrast” diminue la vitesse de segmentation caudale chez Syllis amica

et que cette diminution est d'autant plus forte que la quantité d'irradiation
X regue ou de "Thorotrast" absorbé par les cellules est grande. On peut done
penser que cette limitation de la vitesse de segmentation et finalement du
nombre total de segments régénérés provient d'un nombre moins important de
blastocytes mésodermiques activés par rapport i celui des régénérats possédant

by

une chafne nerveuse. En effet,si le systéme nerveux périphérique suffit A




- 34 -

provoquer l'activation d'un certain nombre de blastocytes, il semble néanmoins
incapable de maintenir 1l'activation de blastocytes prépygidiaux. Il est donc
possible qu'au niveau de la zone de prolifération,un seuil minimum de fibres l
nerveuses soit requis pour maintenir 1'activation de ces blastocytes. Cette !
condition n'étant réalisée que lorsque la chafne nerveuse est présente ; nous
re joignons & ce propos 1'idée émise par BOILLY (1967 a) selon laquelle
"l'activation permanente des cellules mésodermiques pygidiales serait causée
par la proximité des terminaisons axonales de l'extrémité de la chatne

nerveuse"

% - ROle de la chafne nerveuse dans la croissance segmentaire

Nous examinerons la croissance longitudinale puis transversale

des segments régénérés en 1l'absence de chafne nerveuse.
g g

a) Croissance segmentaire longitudinale

o e S " - > > > s e i i e e - - — - ——

Ia croissance longitudinale des segments est normale
dans les premieres phases de la régénération mais s'arrfte plus td8t que celle
des régénérats normalement innervés. les régénérats normaux sont en consé-
quence plus longs a nombre de segments égal que les régénérats édifiés en

1'absence de chafne nerveuse.

b) Croissance segmentaire transversale

la forme (cylindrique ou subcylindrique) et le faible
diamétre (celui du pygidium) des régénérats obtenus en l'absence de chafne
nerveuse montrent que,dans les conditions de dénervation que nous avons
réalisées, la croissance segmentaire transversale est bloquée chez les Nereis.
Certains arguments nous font penser que la croissance transversale des seg-
ments résulterait essentiellement du développement plus important de la face
ventrale dont la croissance serait stimulée par les nombreuses fibres
nerveuses existant a ce niveau. On peut en effet remarquer dans la régénéra-
tion caudale normale que les parapodes sont d'abord situés ventro-latéralement,
puis occupent une position de plus en plus latérale, ceci vraisemblablement
en relation avec une multiplication cellulaire particuliérement intense au

niveau de la face ventrale,c'est-i-dire & proximité de la chafne nerveuse et

des nerfs segmentaires. En outre,dans les régénérats édifiés en l'absence

de chalne nerveuse,une croissance segmentaire transversale peut se manifester
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dans le premier segment différencié, 13 ol quelques cordons nerveux issus
du dernier segment de la souche ont régénéré ; en particulier'lorsqu'un ou
deux nerfs et ganglions pédieux innervant les parapodes néoformés régénérent
dans ce segment.

Des résultats analogues ont été obtenus par HOLMES (19%31) et
BAILEY et BAIIEY (1938) chez Nereis virens et par AVEL chez Eisenia foetida

typica. Ce dernier auteur constate qu'un petit régénérat céphalique de diametre

nettement inférieur a celui des régénérats normaux peut se mettre en place
en 1l'absence de chafne nerveuse. Cet auteur considére la chafne nerveuse
comme "un important agent de commande de 1'activité mitotique des tissus
néoformés". De méme chez les Amphibiens, SINGER et CRAVEN (1948) constatent
que la dénervation d'un menbre en cours de régénération chez Triturus
viridescens entrafne 1l'arrét complet de la croissance transversale du bour-
geon de régénération alors que celui-ci s'allonge et se différencie en une
patte miniature si la dénervation est pratiquée aprés les premiéres étapes
de la régénération. Ces deux auteurs démontrent que cet arrét de la croissance
essentiellement transversale provient d'une diminution marquée et définitive
du nombre de mitoses par unité de volume du régénérat.

Il semble donc que les nerfs segmentaires et la chafne nerveuse
dont ils sont issus dirigent la croissance notamment transversale du régénérat

vraisemblablement en stimulant les mitoses des cellules de la paroi du corps.

B - ROILE "ORGANISATEUR" DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA REGENERATION .
CAUDAIE

En 1'absence de chatne nerveuse,la cytodifférenciation de la plu-
part des éléments du blastéme est normale. Toutefois la mise en place du
tissu nerveux et de la musculature est perturbée. D'autre part la morphogenése
du régénérat est incompléte.

Nous discuterons donc successivement du role de la chaine nerveuse

dans la différenciation des tissus et dans la morphogenése du régénérat.

1 - Rdle de la cha®ne nerveuse dans la différenciation des tissa

|
|

[
|
|
|

a) Le tissu nerveux

- - v - - -

Au cours de la régénération normale,la différenciation
des cellules nerveuses se fait aux dépens des cellules épidermiques du régé-

nérat situées en contact avec les fibres nerveuses régénérées i partir de la
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chafne nerveuse de la souche comme chez Magalia perarmata (THOUVENY, 1961),
Polydora flava (THOUVENY, 1959 et 1961) et Syllis amica (BOILLY, 1967 a).

Par contre,aprés "dénervation",la chalne nerveuse n'est pas restitude. Les

cellules épidermiques médio-ventrales du régénérat ne se différencient pas

en éléments nerveux comme chez les témoins,vraisemblablement & cause de
1l'absence de fibres nerveuses ; en effet,apres "dénervation",la chaine nerveus:
ne régénére Jamais postérieurement en raison du retournement en direction

céphalique de son extrémité sectionnée.

b) Le tissu musculaire

—— T i e s 2 M G S

en 1l'absence de chalne nerveuse est incompléte ou absente. Chez P. cultrifera,

les faisceaux musculaires longitudinaux sont totalement absents du régénérat ;|

par contre,chez N. diversicolor et N. pelagica seuls les faisceaux longitudi-

?
|
La musculature longitudinale des régénérats édifiés ]
|
|
1

naux ventraux manquent sur toute la longueur du régénérat, les faisceaux
dorsaux étant présents bien que moins développés par rapport a ceux des
témoins. En outre,les fibres musculaires circulaires de la paroi du corps
s'édifient toujours normalement. Il semble que le traumatisme opératoire ne
soit pas responsable de 1l'absence de différenciation musculaire longitudinale ;
en effet,les Nereis "dénervées",qui & la suite d'un glissement de la chatne
nerveuse en position initiale régénérent normalement ,différencient une muscu-
lature pariétale compléte comme les témoins.

On peut considérer i titre d'hypothése que la différenciation de
la musculature longitudinale ventrale est sous le contrdle de 1la chafne ner-
veuse. Toutefois des expériences complémentaires s'avérent nécessaires pour

vérifier cette hypothése.

2 - ROle de la chalne nerveuse dans la morphogen&se du

régénérat ;

En 1l'absence de chafne nerveuse, la différenciation des cirres
anaux et des parapodes ne s'effectue pas. Nous envisagerons d'abord la

différenciation des cirres anaux puis celle des parapodes.

a) Différenciation des cirres anaux

. - ) o - — = T - o . - -

Chez les Nereis "dénervées" ,l'absence de cirres et
mamelons anaux résulte manifestement de 1'absence de cordons nerveux au

niveau du pygidium. Dans certains cas, un cirre en position médio-ventrale,
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ou trés rarement deux cirres ventro-latéraux peuvent se différencier en
1l'absence de la chafne nerveuse ; le régénérat posséde alors un cordon ner-
veux longitudinal ventral et chaque cirre anal est en relation avec ce cordon

nerveux.

b) Différenciation des parapodes

les régénérats édifiés en 1l'absence de chafne nerveuse
sont le plus souvent dépourvus de parapodes. L'étude histologique de ces
régénérats montre qu'aucune activité morphogénétique ne se menifeste ventro-
latéralement 13 ou devraient se différencier les parapodes, ni au sein de 1'épi-
derme, ni dans le mésoderme. L'étude des régénérats obtenus dans ces conditions,
mais portant 1, 2 ou 3 parapodes & leur base, montre que chadgue parapode
néoformé est en relation avec un nerf et un ganglion nerveux venant du dernier
segment souche. Par contre, lorsqu'un cordon nerveux longitudinal ventral est
présent tout le long du régénérat, on ne note aucune différenciation parapo-
diale. On peut donc penser que la différenciation des parapodes serait sous
la dépendance indirecte de la chafne nerveuse, celle-ci différenciant les

nerfs et ganglions pédieux qui assureraient la différenciation parapodiale.

I1 semble donc que l'absence de la chalne nerveuse n'affecte que
les structures dans lesquelles intervient 1'ectoderme : le cirre anal (d'origine
ectodermique ) et le parapode (structure ecto-mésodermique). Des résultats
obtenus par AVEL (1930) et OKADA et KAWAKAMI (194%3) suggérent que la chafne
nerveuse intervient aussi dans 1l'organisation du régénérat au niveau de
1l'ectoderme. Ces auteurs ont constaté qu'en induisant un régénérat céphalique

chez Eisenia foetida par déviation de la chafne nerveuse dans la paroi du

corps, ce régénérat présente une segmentation ectodermique, mais pas de
segmentation mésodermique (interne).

A la lumiére de ces observations, on peut penser que chez Nereis
le systéme nerveux assure la différenciation de 1'épiderme qui réagirait

secondairement sur le mésoderme pour permettre 1'édification du parapode.

IV - CONCIUSION

L'étude morphologique et histologique de la régénération caudale
de Nereis en 1l'absence de la chafne nerveuse montre que les potentialités
régénératrices des individus "dénervés" sont limitées & la mise en place d'un

régénérat segmenté, mais de plus petite taille que ceux des témoins et dans
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la plupart des cas,dépourvu de parapodes et de cirres anaux. On peut done
considérer que la chaine nerveuse intervient au cours de la régénération

a la fois dans la croissance régénératrice et dans 1'organisation du régé-
nérat en assurant la différenciation des parapodes et des cirres anaux.
Afin de préciser les modalités de l'action de la chafne nerveuse dans
1'édification de ces appendices,nous envisagerons dans le chapitre suivant

le rdle du systéme nerveux dans la régénération parapodiale.
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CHAPITRE IT

ROIE DU SYSTEME NERVEUX
DANS IA REGENERATION PARAPODIAILE

Nous avons montré dans le chapitre précédent que 1l'absence de
chaine nerwveuse au niveau du front d'amputation perturbe la croissance et la

différenciation des régénérats caudaux de Nereis. Nous avons constaté en

|
|
particulier que dans ces conditions les parapodes n'apparaissent pas sur le i
régénérat. Afin de préciser le rOle exact du systéme nerveux dans la diffé- |
renciation parapodiale, nous avons étudié d'une par£ la régénération des para- ’
podes dans différentes conditions de "dénervation" et d'autre part tenté
d'induire une néoformation parapodiale en position hétérotope par déviation .

de la chafne nerveuse.

I - TECHNIQUES OPERATOIRES

A - "DENERVATION" ET ABIATION PARAPQDIAIE (fig. 9)

Trois types de "dénervations" ont été réalisés :

1 - ablation du ganglion pédieux seul (fig. 9 b),

2 -~ ablation de la chalne nerveuse seule (fig. 9 c),

5 - ablation de la chalne nerveuse et d'un ganglion pédieux
(fig. 9 4).

L'excision du ganglion pédieux est obtenue par découpage d'un volet
triangulaire de paroi de corps ventro-latérale & la base du parapode. L'ablaw-
tion de la chafne nerveuse est réalisée comme précédemment (fig. 1 a).

Dans le premier type d'expériences, des N. pelagica et des H;_QEXEEEEZ'
color sont utilisées. Dans ce cas,les amputations de parapodes sont effectuées
a4 différents niveaux du corps a raison de 2 & 5 amputations par individu. Dans
les deux derniers types d'expériences(ablation de la chafne nerveuse seule et
ablation de la chafne nerveuse et d'un ganglion pédieux),seules les N. pelagica
ont pu &tre utilisées ; il est en effet possible dans ce cas de réaliser une
"dénervation" sur une longueur suffisante (3 & 5 segments) pour pratiquer

l'ablation du parapode ; par contre, chez N, diversicolor et P. cultrifera

les accidents d'autotomie consécutifs & l'ablation de la chafne nerveuse




Figure 9 ~ Régénération parapodiale chez Nereis.

Schéma opératoire de 1l'ablation parapodiale (| ) dans des condi-

tions normales d'innervation (a) (témoins), et dans différentes

conditions de "dénervation" (b, ¢ et d). Les segments (e—» )
indiquent les niveaux de 1'incision de la paroi ventro-latérale
du corps conduisant a l'ablation du ganglion pédieux. Les par-
ties excisées du systéme nerveux sont représentées en pointillé.
en : chafne nerveuse ; FV : face ventrale ; gp : ganglion

pédieux ; np : nerf pédieux ; p : parapode.
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laissent peu de segments sans chafne nerveuse devant le plan de section

(2 segments au plus chez N. diversicolor, 1 segment au plus chez P. cultrifera

et en conséquence ne permettent pas de pratiquer une amputation parapodiale
dans de bomnes conditions.
L'amputation du parapode est réalisde 3 1'aide de ciseaux de
Pascheff 1 mois environ aprés la "dénervation" (cas de 1l'ablation de la chafne
nerveuse ), ou en méme temps que celle-ci (cas de l'ablation du ganglion pédieux).

Chez N. pelagica et N. diversicolor,un lot d'individus subit une simple abla-

tion parapodiale (fig. 9 a) et sert de témoin pour 1l'étude de la régénération

parapodiale normale.

B - DEVIATION DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA PAROI DU CORPS

L'expérience est conduite chez N. pelagica. L'opération consiste a
dégager la chaine nerveuse de la paroi ventrale du corps suivant le protocole
habituel (fig. 1 a), la sectionner puis & dévier les extrémités de celle-ci
soit dans la paroi latérale, soit dans la paroi dorsale du corps. Chaque extré-
mité de la chafne nerveuse sectionnée est tirée & 1'extérieur du corps,en
direction antérieure (extrémité postérieure) ou postérieure (extrémité anté-
rieure), par une fente pratiquée soit dans la paroi latérale de la zone inter-
parapodiale (fig. 10 a), soit dans la paroi dorsale (fig. 10 b) & une distance

comprise entre 1 et 5 segments de la zone "dénervée'.

Avant d'exposer les résultats, il convient de rappeler la morpho-
logie du parapode de Nereis (fig. 11 a). Le parapode de Nereis est composé
de deux rames dorsale (notopode) et ventrale (neuropode) portant chacune un
cirre ; le cirre dorsal étant toujours plus long que le cirre ventral. Chaque
rame est formée de deux lobes et d'un mamelon sétigére supportant les soies

et maintenue par un acicule rigide.

I1 - RESULTATS

Nous exposerons successivement les résultats relatifs a la régéné-
ration parapodiale normale, dans différentes conditions de "dénervation" et &

la déviation de la chafne nerveuse dans la paroi du corps.




Figure 10 - Technique de déviation de la chafne nerveuse dans la paroi laté-
rale interparapodiale (a) et dans la paroi dorsale du corps (b).
1§ : axe antéro-postérieur de la Nereis ; ag : agrafe en argent ;

en : chatne nerveuse ; exa : extrémité antérieure de la chafne

nerveuse ; exp : extrémité postérieure de la chafne nerveuse ;

FD : face dorsale ; FL : face latérale ; FV : face ventrale ;P:waf“h9

vd : vaisseau sanguin dorsal,
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Figure 11 - Régénération parapodiale des Nereis normalement innervées :
évolution des régénérats (b —> f) et morphologie d'un para-
pode entier (a).
ac : acicule ; b : blastéme de régénération ; cd : cirre
dorsal ; zv : cirre ventral ; ebne : ébauche neuropodiale ;
FD : face dorsale ; FV : face ventrale ; 1lp : lobe para-
podial ; ms : mamelon sétigére ; ne : neuropode ; no :

notopode ; s : soie.
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A - REGENERATION PARAPODTAIE NORMALE (Tableaux 8 et 9)

Ia majorité des N. diversicolor (93 %) et toutes les N. pelagica

amputées régénérent un parapode complet. 7 % des N. diversicolor opérées ne

présentent aucune néoformation pendant toute la duréde de 1l'expérience jusqu'a
2 mois 1/2 aprés l'amputation ; dans ce cas les opérés cicatrisent dans un
délai normal (4 & 8 jours aprés la section).

Nous procdderons & 1'étude morphologique, puis histologicue de la
régénération parapodiale normale. L'étude histologique est réalisée essentiel-
lement chez N. pelagica espéce chez laguelle tous les types de "dénervations"

ont été effectudes.,

1 - Etude morvhologique de la régénération parapodiale

Comme pour la régénération caudale, nous distinguerons deux
phases : d'abord 1'édification du blastéme de régénération puis la différen-

ciation de celui-ci (fig. 11 et Tableau 10).

a) Edification du blastiéme de régénération

Immédiatement apres 1'amputation du parapode, les bords
de la plaie se rapprochent sous l'effet de la contraction des fibres de la
musculature pariétale voisine de la blessure. Toutefois, lorsque la section
passe au dessus de la zone basale du parapode, les deux bords de la blessure
restent plus largement ouverts que dans le cas ou la section est effectuée
& la racine méme du parapode ; dans ce cas la cicatrisation est plus lente
mais la régénération reste normale. La fermeture de la plaie est assurée par
la mise en place d'un tissu cicatriciel constituant une aire ovale blanch&tre
dont le grand axe est situé dorso-ventralement. 10 4 13 jours apres 1'ampu-~
tation, un mamelon blanchftre conique de 75 & 100 p de diamétre sur 75 &

100 p de longueur s'édifie sur la face ventrale de l'aire cicatricielle

(fig. 11 b) ; il représente le blastéme de régénération.

b) Différenciation du blastéme de régénération

Elle se manifeste d'abord par l'apparition de 1'ébauche
du cirre dorsal (13 & 16 jours aprés la section) au sommet du blastéme de
régénération (fig. 10 ¢). Puis le blastéme s'accroft ; au moment ol il atteint
un diamétre de 100 & 200 p et une longueur de 100 a 200 p,il représente

1'ébauche du notopode. Un deuxiéme mamelon s'individualise sur la partie
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Tableau 8 - Régénération parapodiale chez les Nereis pelagica normalement
innervées et aprés "dénervation" (1 4 2 mois apres l'amputation).
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g : : Nombre d'opérés : Régénération
( Imervation Amputation : : éliminés : : :
( segmentaire | . . par mort : . .
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( : : : ou aprés : :
( : : : autotomie : : H
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( la chafne | du parapode | : : : :
nerveuse . et du : . : X w25
: : : 1 : : :
é Doemslin [ ® 1T 02 e ek
ldieux - * . . .
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Tableau 9 - Régénération parapodiale chez les Nereis diversicolor normalement
innervées et aprés ablation du ganglion pédieux (2 mois aprés

1'amputation).
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Tableau 10 - Evolution de la régénération parapodiale de Nereis normalement
innervées. Les temps sont ceux de la majorité des individus
observés, néanmoins ceux~ci peuvent varier considérablement

d'un individu 4 1l'autre.
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ventrale du notopode : il s'agit de 1'ébauche du neuropode (fig. 11 4 ;
P1. VII, fig. a). Un acicule apparaft au niveau de chaque rame parapodiale en
méme temps que le notopode et le neuropode se subdivisent en deux lobes par

différenciation d'une languette sur leur partie interne (fig. 11 e ; Pl. VII,

fig. b). Enfin, le cirre ventral s'individualise sur le lobe ventral du neuro-

pode. Corrélativement, le régénérat continue sa croissance et les soies para-
podiales apparaissent (fig. 11 £ ; P1. VII, fig. ¢). Le parapode est complé-
tement organisé 23 i 28 jours aprés l'amputation (Pl. VII, fig. d), et

s'aceroft jusqu'a atteindre une taille voisine de celle des parapodes de la

souche environ 3 mois aprés la section.

2 -~ Etude histologique de la régénération parapodiale

0 a2 Jjours aprés la section

Aussitdt aprés l'ablation du parapode, les deux lévres
de la plaie se rapprochent légérement et subissent une introflexion sous
1'effet de la contraction des fibres musculaires du niveau d'amputation. En
outre, l'obturation de la blessure est assurée par 1l'accumulation d'un nombre
important de cellules mésodermiques ; celles-ci constituent un bouchon cellu-
laire compact sans organisation apparente.

Ie nerf pédieux est présent i proximité immédiate de la surface

d'amputation.

2 a 8 jours aprés la section

C'est au cours de cette période que se réalise la cica-
trisation de la plaie. Elle s'effectue aux dépens de 1l'épiderme blessé. Les
cellules épidermiques en contact avec le bouchon mésoderique s'allongent
perpendiculairement & la surface du corps et présentent une activation carac-
téristique analogue & celle observée dans la régénération caudale (Chapitre I)
(PL. VIII, fig. a). Elles s'étirent ensuite paralldlement a la surface ol
elles se disposent sur le massif mésodermique qui assurait Jjusqu'alors la
fermeture de la blessure, en une couche continue raccordant les bords de
1'épiderme ancien (6 4 8 jours aprés la section). Ce processus débute ventra-
lement et se développe Jusqu'en position dorsale. L'épithélium cicatriciel
est alors constitué d'une assise de cellules hautes et étroites, orientées
perpendiculairement a la surface du corps et qui s'étirent vers l'amas méso-

dermique sous-Jjacent (Pl. VIII, fig. b). Les cellules épidermiques situdes

[
E
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4 proximité du front de section et non impliquées dans la cicatrisation pré-
sentent aussi une activation caractéristique.

Des fibres régénérées A partir du nerf pédieux sectionné pénétrent
sous 1l'épiderme cicatriciel et dans le massif mésodermique d'abord ventrale-
ment (8 Jjours aprés la section) et progressivement en direction dorsale.

Corrélativement & 1'édification de 1'épithélium cicatriciel, 1l'amas
mésodermique qui assurait la fermeture de la plaie diminue considérablement
de volume ; il présente alors un aspect fibreux. Des cellules mésodermiques
vraisemblablement de nature musculaire recouvrent le massif mésodermique
qui se trouve donc isolé de la cavité coelomique ; certaines d'entre elles
s'étirent parallélement i la surface du corps soit dans une direction longi-
tudinale, soit dans une direction transversale (P1. VIII, fig. ¢).

Vers le 8eéme jour aprés la section, une membrane basale apparaft

entre les deux bords de la basale ancienne du cdté ventral.

9 4 13 jJours aprés la section

Cette étape est marquée par le début de la différencia-

tion parapodiale.

les cellules de 1l'épiderme cicatriciel disposées perpendiculairement
a la surface du corps envoient des prolongements cytoplasmiques jusqu'au ni-
veau de la membrane basale complétement différenciée. Des mitoses apparaissent
au sein de 1'épiderme activé i partir du lO2me jour aprés la section ; celui-ci
Se souléve et constitue un blastéme de régénération. »

Corrélativement ,un certain nombre de cellules épidermiques en contact
avec des fibres nerveuses régénérées s'enfoncent dans le coelome i deux ni-
veaux différents situés dans un plan transversal de la partie ventrale de la
zone cicatricielle. Ce processus aboutit a la formation de deux massifs res-
tant en relation avec 1'épiderme ; ces deux massifs représentent les ébauches
des sacs sétigéres (10 jours environ aprés la section).

Au cours de cette période 1l'amas mésodermique fibreux se résorbe
totalement. Des cellules mésodermiques vraisemblablement d'origine coelomique
se disposent en assez grand nombre contre 1'épithélium cicatriciel et en

particulier autour des ébauches de bulbes sétigéres.

14 3 22 jours aprés la section

C'est au cours de cette période que la parapode se

différencie complétement .
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En méme temps que se poursuit 1l'expansion latérale du régénérat
assurée par la prolifération des cellules épidermiques, quelques groupes de
cellules épidermiques présentent une activation caractéristique. Ces cellules
s'étirent perpendiculairement & la surface du corps en direction du milieu
extérieur et leur noyau se place en position apicale ; elles constituent des
petites proéminences, ébauches de lobes parapodiaux‘sur le blastéme de régé-
nération (Pl. VIII, fig. d). Au fur et i mesure que le régénérat s'allonge,
les bulbes sétigeres s'enfoncent dans le coelome ; ils se présentent alors
sous un aspect pédonculé dont le massif basal contient des cellules trés
activées (Pl. VIII, fig. e). L'une d'entre elle différencie ensuite, au niveau
de chaque sac sétigére, un acicule qui se développe progressivement Jjusqu'a
1'épiderme apical {Pl. IX, fig. a). Puis d'autres cellules activées sécrétent

de la méme maniére chacune une soie.

Corrélativement,les cellules mésodermiques massées contre 1l'épiderme
du régénérat et en particulier contre les bulbes sétigéres se multiplient et
tapissent les expansions du parapode et les bulbes sétigires au fur et a
mesure de leur développement. Certaines d'entre elles se différencient ensuite
en fibres musculaires et constituent la musculature pariétale du parapode ;
un certain nombre d'entre elles s'orientent perpendiculairement 3 la paroi
du parapode et forment des travées musculaires transversales. Celles disposées
contre la partie basale du bulbe sétigére se différencient en musculature

aciculaire.

23 Jjours 4 2 ou 3 mois aprés la section

Le parapode est complétement différencié 23 Jjours
environ aprées la section mais de petite taille. Sa croissance se maintient
tout au long de cette période jusqu'a ce qu'il atteigne une taille voisine
des parapodes souches situés i sa proximité (Pl. IX, fig. b).

B - REGENERATION PARAPODIAIE CHEZ IES NEREIS "DENERVEES"

Nous envisagerons successivement les résultats obtenus aprés abla-
tion du ganglion pédieux seul, de la chafne nerveuse seulé, puls de la chatne
nerQeuse et du ganglion pédieux (tableaux 8 et 9).

Il convient de signaler qu'un nombre important d'individus opérés
subissent une autotomie dans la zone "dénervée" ; environ 10 % seulement des
N. pelagica opérées ont pu subir l'ablation parapodiale dans la zone

"dénervée" .
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1 - Régénération parapodiale aprés ablation du ganglion
pédieux seul ‘

Elle est normale ou nulle.

Régénération normale - Elle est observée chez toutes les

N. pelagica (12 cas) et 64 % des N. diversicolor(39 cas) opérées. la régéné-

ration s'effectue de la méme manildre et dans les mémes délais que celle ob-
servée aprés la seule amputation du parapode. L'examen histologique montre

que le systéme nerveux parapodial (nerf et ganglion pédieux) est présent.

Régénération absente - Elle concerne 36 % des N. diversicolor

opérées, ILa blessure cicatrise alors normalement 4 & 10 Jours aprés la section.
Cependant aucune néoformation n'apparaft pendant toute la durée de 1'expérience
(Jusqu'a 2 mois 1/2 aprés 1'amputation). L'étude histologique montre que le
ganglion pédieux n'est pas restitué et que seul le nerf pédieux est présent
ventro-latéralement. L'épiderme reconstitué au niveau de la plaie ne présente

aucune activité particuliére.

2 - Régénération parapodiale aprés ablation de la chafne

nerveuse seule

2 Nereis sur 5 restent en expérience aprés élimination par
autotomie dans la zone opérée ; l'absence de régénération est observée dans

un cas et une régénération normale dans l'autre cas.

Régénération absente - Dans ce cas la cicatrisation est achevée

10 jours aprés la section ; aucune néoformation n'est édifide Jusqu'a 1 mois
aprés 1l'amputation date i laquelle 1'animal a été fixé. L'observation histolo-
gique montre que le ganglion pédieux manque au front de section ; cet individu
doit done €tre considéré comme ayant subi 1l'ablation de la chafne nerveuse et

du génglion pédieux.

Régénération normale - Elle concerne un seul opéré chez lequel

une ébauche parapodiale apparaft 23 jours aprés l'ablation du parapode ; le
parapode néoformé est compldtement différencié 40 jours aprés la section ; sa
taille est cependant inférieure & celle des parapodes témoins de méme fge.

Ia présence du systéme nerveux pédieux est confirmée par 1'étude histologique

(P1. IX, fig. ¢).
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3 - Régénération parapodiale aprés ablation de la chatne

nerveuse et du ganglion pédieux

Ia régénération d'un parapode concerne un individu sur %

opérés restant en expérience.

Régénération absente (3 cas) - Aprés une cicatrisation normale

mais plus lente que chez les Nereis normalement innervées de 1l'ordre de 8 3
15 Jours, aucune ébauche parapodiale n'apparaft au front de section pendant
toute la durée de l'expérience (1 A 2 mois aprés 1'ablation du parapode).

L'absence du ganglion pédieux est vérifiée dans tous les cas sup coupes his-
tologiques ; en outre aucune activité morphogénétique n'est décelée au sein

de 1l'épiderme cicatriciel.

Régénération normale (1 cas) - La régénération est identique

a celle des témoins. Un parapode pratiquement complet est édifié 26 Jours
apres la section ; un acicule pigmenté se différencie dans le régénérat,
mais les soies ne sont pas présentes. L'examen histologique de cet individu
révéle que le ganglion pédieux est effectivement absent. Un cordon nerveux
important régénéré A partir du nerf pédieux ancien péndtre dans 1'ébauche du
parapode (Pl. IX, fig. 4). D'autre part,un mince cordon nerveux et un gan-
glion néoformés occupent la place de la chafne nerveuse ancierme dans le

segment amputé.

C - DEVIATION DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA PARCI DU CORPS

Nous examinerons les résultats obtenus aprés déviation de la chafne
nerveuse d'abord dans la paroi latérale puis dans la paroi dorsale du corps
(Tableau 11).

1 - Déviation de la chafne nerveuse dans la paroi latérale

du corps

Ia majorité des opérés sSont éliminés notamment par autotomie
postopératoire,soit 56 % des individus dans le cas de déviation de 1'extrémité
postérieure de la chafne nerveuse et 83 % des individus dans le cas de
déviation de 1l'extrémité antérieure de la chatne nerveuse.

Chez les Nereis restant en expérience une formation surnuméraire

peut se développer au niveau de contact entre la paroi du corps et 1'extrémité
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: : - Nombre d'individus : Induction H
S;:tz:i i:ns : Type d'extrémité:cmeacace e ————————— —————————— P, ————— ---: Absence de
charnz nerveuss ° de chatne : : é1iminés H : : a'une : morphogenése
3 13 * » 3 A ’ .
est dévide : nerveuse déviée ' opérés par mort ou : restant ° d'un néoformation ' supplémentaire
H : : aprés autotomie: : parapode : indirférencide °
: H : postopératoire : : : nelee
‘  postériewre | 66 37 (%6 %) ‘29 (44 %)° 4 X 10 : 15
Paroi latérale : : s : H 3 :
du corps : : H H H H H
antérieure o ' 30 (83 %) 6 (17 %)f (Y 2 4
! postérieure < 18 5 (28 %) 13 (72 %)} 0 6 : 7
Paroi dorsale : : : : : 3
du corps H : H H H H t
! antértewre 15 ' 15(100%) ' o o : - : -
: : $ : : : 3

Tableau 11 - Induction d'une morphogense supplémentaire par déviation de la chafne nerveuse dans les
parois latérale et dorsale du corps chez Nereis pelagioca.
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antérieure ou postérieure de la chafne nerveuse sectionnée. Les néoformations
édifiées dans ces conditions représentent soit un parapode normal, soit une
formation indifférenciée. Dans les autres cas,aucune morphogendse surnuméraire
n'apparaft au niveau ol la chalne nerveuse a été déviée.

Nous envisagerons chacun de ces trois types de réponses a la dévia-

tion de la chafne nerveuse.

a) Absence de morphogenese supplémentaire

i - B Tt > > G G o " i - P W WS = A - -

Elle est observée chez la moitié des Nereis restant
en expérience (15 cas de déviation de 1l'extrémité postérieure et 4 cas de
déviation de 1l'extrémité antérieure de la chafne nerveuse) ; aucune activité
morphogénétique ne se manifeste dans la paroi du corps au niveau ou 1l'extré-
mité de la chafne nerveuse a été dévide, jusqu'a 2 & 4 mois aprés 1'opération.
L'étude histologique de ces opérés montre que 1l'extrémité de la chafne nerveuse
baigne dans la cavité coelomique et ne contracte aucun rapport morphologique

avec la paroi du corps.

b) Induction d'une formation indifférenciée
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Elle concerne 1/3 des opérés restant en expérience. la
néoformation apparaft 15 & 20 Jjours aprés 1l'opération au niveau olt la chafne
nerveuse pénétre dans la paroi latérale du corps. Elle se présente sous la
forme d'une excroissance non pigmentée (fig. 12 A 1 ; Pl. X, fig. a et b) de
forme variable (conique, cylindrique, trapue ou filiforme) ne dépassant pas
150 p de longueur. Ces formations supplémentaires conservent le méme aspect
pendant toute la durée de 1'expérience (Jusqu'a 2 a 6 mois aprés la déviation).

L'étude histologique de ces néoformations montre qu'elles sont le
plus souvent composées d'un épiderme pluristratifié a cellules hautes, tassées
les unes contre les autres 3 l'intérieur duquel pénétre 1'extrémité de la
chafne nerveuse (Pl. XI, fig. a et b). La cavité coelomique ne s'étend géné-
ralement pas dans ces excroissances, s 1'exception toutefois d'un cas obtenu
aprés déviation de la face antérieure de la chalne nerveuse ol le soulévement
épidermique constitue une formation creuse en relation avec le coelome et

revétue intérieurement par des fibres musculaires (Pl. XI, fig. e).

c) Induction d'une néoformation parapodiale
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Elle concerne 4 Nereis chez lesquelles la face postérieure

de la chafne nerveuse sectionnée est restée en contact avec la paroi latérale




Figure 12 - Néoformation (fléche) apreés déviation de la chaine nerveuse
dans la paroi latérale du corps (A) d'une excroissance indif-
férenciée (1) ou d'un parapode surnuméraire (2, 3, 4 et 5) et
dans la paroi dorsale du corps (B) d'une excroissance
indifférenciée.
en : chatne nerveuse ; cnd : chafne nerveuse dévide ;

FD : face dorsale ; FL : face latérale ; FV : face ventrale ;

vd : vaisseau sanguin dorsal.
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du corps. Dans ce cas une formation indifférencide apparaft 15 3 22 jours
aprés 1'opération au niveau de contact entre la paroi du corps blessée et
1'extrémité de la chalne nerveuse déviée. Puis un parapode complet ou non,
mais le plus souvent anormal,voire aberrant,est édifié latéro-ventralement
1 mois environ aprés 1'opération. Ces parapodes bien que de structure histo-
logique normale présentent une croissance limitée (Jusqu'ad 2 mois apreés la
déviation) (P1. XI, fig. c).

Nous décrirons successivement chacun des 4 cas de morphogenése

parapodiale surnuméraire.

~

ler cas - Le parapode néoformé est implanté & proximité du pli
dissépimentaire. Il est constitué de deux lobes juxtaposés dans un plan
transversal du corps ; le lobe le plus ventral porte un acicule et un cirre
court de type ventral (fig. 12 A 2). Cependant le caractére incomplet du
parapode ne permet pas de déterminer avec certitude son orientation. L'évolu-
tion de cette néoformation n'a pas été suivie au deld de 1 mois 1/2 aprés

1'opération en raison de la mort de l'animal.

2éme cas - Le parapode supplémentaire est disposé entre le pli.
dissépimentaire et la base d'un parapode de la souche. Il est composé de
deux lobes superposés maintenus par deux acicules ; le lobe le plus ventral

porte des soies de type neuropodial (fig. 12 A 3 ; Pl. X, fig. d et e).

3éme cas - Le parapode induit est situé 3 la base d'un parapode de
la souche. Il posséde quatre lobes ; les deux lobes placés cBte & cdte en
regard de la face dorsale portent chacun un cirre de type dorsal dépassant
nettement 1'ensemble du parapode ; les deux autres lobes plus ventraux main-
tenus par deux acicules chacun sont superposés,le plus ventral portant des
soies de type ventral (fig. 12 A 4 ; Pl. X, fig. ¢). Le caractéire anormal
de cette néoformation parapodiale empéche de définir avec certitude son
orientation ; cette morphogenése parapodiale résulte vraisemblablement de la

fusion de deux parapodes sur leur face latérale.

»

hé¢me cas - Le parapode néoformé est implanté i mi-distance entre
deux parapodes adjacents de la souche. Il présente trois lobes : 1'un en
regard de la face dorsale porte deux cirres, les deux autres situés clte &
cdte en regard de la face ventrale portent chacun deux acicules. Ia structure

aberrante de ce parapode empche de déterminer son orientation (fig. 12 A 5).
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2 - Déviation de la chafne nerveuse dans la paroi dorsale

du corps

On constate qu'il n'y a jamais d'induction parapodiale sur-
numéraire au niveau de contact entre 1'extrémité déviée de la chaine nerveuse
et la paroi dorsale du corps ; néanmoins,une néoformation indifférenciée peut
apparaitre a ce niveau. Nous examinerons les deux types de réponses 3 la
déviation de la chaine nerveuse : d'abord l'absence de morphogenése supplé-

mentaire puis 1'induction d'une néoformation indifférencide.

a) Absence de morphogenése supplémentaire

" Elle concerne 7 individus (3 mois aprés la déviation).
Ieur étude histologique montre que 1l'extrémité dévide de la chafne nerveuse
est présente dans la paroi du corps. Dans certains cas en effet,des cordons
nerveux régénérent i partir de l'extrémité sectionnée de la chaine nerveuse
dans la musculature dorsale en direction de 1'éplderme et s'infiltrent entre
celui-ci et la membrane basale (Pl. XI, fig. d). Dans d'autres cas, 1l'extrémité
de la chafne nerveuse est en contact direct avec 1'épiderme dorsal qui pré-

sente & ce niveau une activation de ses cellules. /i;:\

b) Induction d'une néoformation indifférencide
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Elle est observée chez 6 individus ; une excroissance
de petite taille apparalt 1 mois environ aprés la déviation, au niveau de
contact entre l'extrémité de la chafne nerveuse et la paroi du corps blessée,
et conserve le méme aspect pendant toute la durée de l'expérience (Jusqu'a
3 mois aprés la déviation) (fig. 12 B).

L'examen histologigque montre que 1'excroissance induite est généra-
lement constituée d'un épiderme pluristratifiéAfaisant saillie par rapport
a4 la surface du corps, la membrane basale restant parall®le i celle-ci .
Dans un seul cas, la prolifération cellulaire de 1l'épiderme en contact avec
un cordon nerveux régénéré i partir de la chafne nerveuse aboutit 3 1'évagina-
tion de 1l'épiderme ; cette petite cavité est revétue intérieurement par des

fibres musculaires (Pl. XI, fig. f).
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IIT - DISCUSSION

Les résultats obtenus chez Nereis aprés "dénervation" et déviation
de la chalne nerveuse ventrale en position hétérotope montrent que la régéné-
ration parapodiale est sous le contrdle du systéme nerveux. Nous discuterons
d'abord du rble trophique du systéme nerveux puis nous dégagerons les condi-

tions de déclenchement de la morphogenése parapodiale.

A - ROLE TROPHIQUE DU SYSTEME NERVEUX DANS IA REGENERATION
PARAPODIALIE

le r8le trophique du systéme nerveux dans la régénération parapo-
diale est démontré par les expériences de "dénervation" et de déviation de la

chafne nerveuse.

1 - Régénération varapodiale aprés "dénervation” du segment

amputé

L'examen des résulﬁats obtenus aprés ablation d'une partie
du systéme nerveux dans le segment amputé montre que la régénération parapo-
diale est empfchée uniquement lorsque & la fois la chalne nerveuse et le gan-
glion pédieux correspondant sont absents du segment amputé. Normalement,en
présence de 1l'une seulement de ces deux structures nerveuses (chafne nerveuse
ou ganglion pédieux) la régénération est possible. Il apparait en particulier,
que la présence du systéme nerveux pédieux est indispensable pour que la
régéndration s'effectue ; en effet,aprés ablation du ganglion pédieux, la
régénération parapodiale a lieu seulement aprés régénération de celui-ci a
partir de la chafne nerveuse. Nous avons cependant obtenu un cas de régéné-
ration parapodiale aprés ablation de la chalne nerveuse et du ganglion pédieujfj
il semble donc que le nerf pédieux ait assuré a lul seul la régénération para-
podiale. Toutefois, en raison du faible pourcentage de réussite des expériences
de "dénervation" parapodiale, des expériences complémentaires s'avérent néces-
saires pour déterminer avec plus de précision le rdle du systéme nerveux dans
la régénération parapodiale. L'étude histologique de la régénération parapo-
diale montre d'ailleurs que la différenciation parapodiale se manifeste au
niveau de 1'épiderme en contact avec les fibres régénérées du nerf pédieux
sectionné, de la méme fagon qu'au cours de la régénération caudale. Par contre,
en 1l'absence d'innervation, aucune activité morphogénétique ne se manifeste

au sein de 1'épiderme cicatriciel comme dans les régénérats caudaux édifiés
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en l'absence de chalne nerveuse et dépourvus de nerfs et ganglions pédieux.

2 - Régénération parapodiale aprés déviation de la chaine

nerveuse dans la paroi du corps

L'induction d'un parapode supplémentaire par déviation de 1la
chalne nerveuse dans la paroi du corps met également en évidence le rdle tro-
phique de celle-ci dans la morphogenése parapodiale. L'étude histologique

montre que 1'innervation du parapode surnuméraire est assurée par la présence

d'un nerf et d'un ganglion pédieux. L'origine de ce systéme nerveux parapodial

~

reste cependant & préciser. En effet, nous ne savons pas si le nerf pédieux
néoformé provient de 1l'extrémité méme de la chaine nerveuse par régénération
ou bien d'un nerf pddieux de la chafine nerveuse dévide, sectiomné au cours de
la "dénervation". Néanmoins,on peut considérer que c'est la chalne nerveuse
dans son ensemble qui induit la formation des parapodes surnuméraires. Ce
résultat s'oppose donc A ceux obtenus chez d'autres Annélides. En effet, chez
1'Oligochéte Eisenia foetida (AVEL, 1930 & 1950 ; OKADA et Coll., 1943 et
1944), les Polycheétes Spirographis spallanzanii (KIORTSIS et MORAITOU, 1965)

et Clymenella torquata (SAYIES, 1939 a 1943), les néoformations supplémen-

taires obtenues apreés déviation ou greffe de la chafne nerveuse sont de type
céphalique ou caudal. D'autre part, il apparaft que chez la Nereis la qualité
du tégument au niveau duquel la déviation est effectuéde,intervient dans 1'in-
duction dezkorphogenése surnuméraire. Nous avons constaté en effet qu'une
néoformation parapodiale peut &tre obtenue uniquement aprés déviation de la
chafne nerveuse dans la paroi latérale du corps. Par contre, lorsque la dévia-
tion de la chalne nerveuse est réalisée dans la paroi dorsale ou ventrale

(3 12 suite de 1'ablation de la chafne nerveuse et de ia déviation de son
extrémité sectionnée dans le tégument ventral : Chapitre I), aucun parapode
n'apparait au niveau de contact de 1l'extrémité de la chatne nerveuse et du
tégument . Cependant dans ce cas, il peut apparaftre (cas de la déviation sur
la face dorsale) une petite excroissance indifférenciée au niveau de la zone
de contact chafne nerveuse - tégument ; toutefois la nature de cette excrois-
sance reste indéterminée.

En résumé, les expériences de "dénervation" et de déviation de la
chafne nerveuse confirment la dépendance nerveuse de la régénération parapo-
diale ; en particulier elles soulignent 1'importance du systéme nerveux )
pédieux dans le déclenchement d'une morphogenése parapodiale. Nos résultats

sont conformes i ceux obtenus par BOILLY-MARER (1971 b) chez la méme espece.

|
|

|




Cet auteur a montré en effet que le déclenchement d'une morphogenése parapo-
diale par juxtaposition, de paroi de corps, hétéropolaire (dorso-ventrale)
n'est possible que si un nerf pédieux est présent au niveau de la zone de
contact des téguments. D'autre part,nos résultats permettent d'expliquer
1l'absence de différenciation parapodiale sur les régénérats caudaux édifiés
en l'absence de chalne nerveuse ; dans ce cas en effet, le systéme nerveux

pédieux est absent.

B - CONDITIONS DU DECIENCHEMENT D'UNE MORPHOGENESE PARAPCDIAIE

L'existence du systéme nerveux parapodial représente une condition
nécessaire au déclenchement d'une morphogenése parapodiale, elle n'est toute-
fois pas suffisante. En effet, la déviation de la chaine nerveuse dans la paroi
du corps peut provoquer une néoformation parapodiale supplémentaire dans le
secteur latéral interparapodial,mais jamais dans les secteurs dorsal et
ventral. Des observations de méme ordre ont été notées par KIORTSIS et

MORAITOU (1965) chez le Polychéte Spirographis spallanzanii ; ces auteurs

constatent aprés déviation de la chalne nerveuse dans les secteurs dorsal,
latéral et ventral du corps que le secteur latéral présente une meilleure
réactivité morphogénétique que les secteurs dorsal et ventral. Chez Nereis
pelagica 1la qualité de la paroi du corps dans laquelle est effectuée la
déviation de la chafne nerveuse semble jouer un rdle essentiel dans 1'induc-
tion d'une morphogenése surnuméraire. BOILLY-MARER (1971 & et 1971 b) a
d'ailleurs démontré que chez N. pelagica une morphogenese parapodiale peut
étre induite également par 1l'association (par greffe) de parois de corps
hétérologues (dorsale et ventrale) si les conditions 4'innervation sont
réalisées. Dans ce cas le parapode obtenu est toujours disposé dans un plan
perpendiculaire & la ligne de contact des tissus dorsal et ventral passant
par l'axe du nerf pédieux, les zones parapodiales situées en regard de la
face ventrale et de la face dorsale étant respectivement de nature ventrale
et dorsale. Si 1'on transpose les conclusions de cet auteur 3 nos résultats,
on peut considérer qu'il existe entre les deux bords de la plaie effectuée,
un certain degré d'hétérogénéité tissulaire dans la paroi latérale du corps ;
cette hétérogénéité ne s'exprimerait qu'aprés lésion de la paroi du corps et
en présence de la cha®ne nerveuse déviéde i ce niveau. L'orientation des para-
podes induits aprés déviation de la chafne nerveuse est en accord avec cette
hypothése. En effet, malgré le caractére anormel des parapodes obtenus, nous

avons généralement pu déterminer que leur orientation est conforme aux
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territoires situés A leur proximité ; ils sont implantés dans un plan trans-
versal ou subtransversal, la partie situde en regard de la face ventrale du
corps étant toujours de qualité plus ventrale que celle située en regard de

la face dorsale, cette derniére étant dans un cas de qualité nettement dor-

sale. Selon cette hypothése, 1l'hétérogénéité tissulaire présente dans le ‘
secteur latéral ne s'exprimerait normalement pas,en raison de 1l'absence de [

cordons nerveux & ce niveau.

IV - CONCIUSION

Les résultats obtenus aprés ablation d'une partie du systéme ner-

veux dans un segment amputé d'un parapode et déviation de la chatne nerveuse,

confirment la dépendance de la morphogenése parapodiale vis-a-vis du systéme |
nerveux pédieux chez Nereis ; en effet,en son absence, la régénération para-
podiale est impossible et inversement une morphogenése parapodiale surnumé-
raire peut &tre produite par déviation de la chafne nerveuse dans la paroi

du corps. Les résultats de cette expérience de déviation de la chafne nerveuse
dans les secteurs latéral (interparapodial), dorsal et ventral montrent en
outre que seul le secteur latéralyest compétent & induire une morphogenése

parapodiale.

CONCIIUSTION DE IA PREMIERE PARTIE

Chez Nereis, la chafne nerveuse n'est pas nécessaire a 1'édification
d'un régénérat caudal segmenté ; néanmoins, elle permet une croissance normale
et 1'organisation compléte du régénérat en assurant en particulier la diffé-
renciation des parapodes et des cirres anaux. Par contre, la morphogenése

régénératrice parapodiale est sous la dépendance du systéme nerveux pédieux.




DEUXIEME PARTIE

ETUDE DU ROLE DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA
DIFFERENCTATION DU REGENERAT CAUDAL DE NEREIS.
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Ies résultats de 1'étude morphologique et histologique de la régéné-
ration caudale des Nereis "dénervées" nous ont permis de mettre en évidence le
r8le de la chafne nerveuse dans la différenciation du régénérat.

Ia cha®he nerveuse assure en particulier la différenciation de cer-
tains tissus (tissu nerveux et musculature longitudinale ventrale) et permet
1'édification des appendices segmentaires (parapodiaux et pygidiaux). Compte
tenu des résultats de BOILLY-MARER (1971 a et 1971 b) relatifs aux conditions
de différenciation parapodiale (nécessité d'une juxtaposition de territoires
hétérologues et innervation de la zone de contact), on peut interpréter
1'absence de différenciation parapodiale dans les régénérats par 1'absence de
chaine nerveuse et de nerfs et ganglions pédieux dans le régénérat ou encore
par 1'absence de polarité dorso-ventrale. D'autre part, nous avons constaté
aussi que la croissance des segments néoformés est insignifiante, voire nulle
en l'absence de la chaftne nerveuse : tous les segments régénérés présentent
en effet pratiquement la méme taille ; dans ces conditions le régénérat appa-
raft donc comme étant dépourvu de polarité antéro-postérieure.

Ces observations nous permettent donc de supposer que la chatne
nerveuse interviendrait dans 1'établissement des gradients de différenciation
dorso-ventral et antéro-postérieur du régénérat caudal. Nous nous proposons
d'apprécier la valeur de chacune de ces deux hypothéses respectivement dans
les chapitres III et IV.

Dans le but de faciliter la lecture de 1l'exposé, nous avons qQualifié
d'une part d'"aneurogéniques" les régénérats obtenus en l'absence de chafne
nerveuse, dépourvus de chafne nerveuse et de cordons nerveux, d'autre part de

"partiellement innervés" les régénérats édifiés dans les mémes conditions,

mais qui possédent quelques cordons nerveux et différencient un certain nonbre

d'appendices segmentaires.




CHAPITRE III

ROIE DE IA CHAINE NERVEUSE DANS IA MISE EN PIACE DU
GRADIENT DE DIFFERENCIATION DORSO-VENTRAL DU REGENERAT

Nous avons analysé la qualité de la différenciation des faces
ventrale et dorsale des régénérats "aneurogéniques" et "partiellement innervés"
d'une part en fonction de critéres (morphologiques, histologiques et morphogé-
nétiques) accessibles & 1'observation directe et d'autre part au moyen de la
méthode expérimentale. Nous rapporterons d'abord les particularités morpholo-
giques, histologiques et morphogénétiques de ces régénérats puis les résultats

de nos expériences.

I - PARTICUIARITES DES REGENERATS "ANEUROGENIQUES" ET "PARTIELIEMENT INNERVES"

A - PARTICUIARITES MORPHOLOGIQUES

Elles se traduisent essentiellement par la présence de pigments de
nature "dorsale" sur la face ventrale de certains régénérats.
Ia face dorsale des Nereis intactes est caractérisée par une pig-

mentation blanchftre (P. cultrifera) ou jaunitre (N. pelagica et N. diversi-

color) située de part et d'autre du vaisseau sanguin longitudinal dorsal. Les
régénérats normaux présentent également cette coloration uniquement sur leur

face dorsale. Par contre, certains régénérats "aneurogéniques" (P. cultrifera
g 23

portent des pigments dorsaux sur leurs deux faces opposées ; ces pigments sont
alors disposés sur toute la périphérie du régénérat en anneaux blanchitres
situés & proximité de chaque vaisseau sanguin transversal. Cette méme distri-
bution des pigments typiquement dorsaux est observée dans les régénérats
"partiellement innervés", sauf au niveau d'une zone médio-ventrale possédant
les deux parapodes néoformés ; a ce niveau seuls les lobes dorsaux des noto-

podes présentent la pigmentation typique (fig. 13).

B -~ PARTICUIARITES HISTOLOGIQUES

Ia face ventrale des régénérats ne présente ni les caractéres d'une
face dorsale, ni ceux d'une face ventrale ; en effet,la chafne nerveuse est

absente et les faisceaux musculaires longitudinaux ne sont pas différenciés.
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Figure 13 - Régénération postérieure en 1'absence de chafne nerveuse chez Perinereis cultrifera. Répartition

de la pigmentation de type dorsal ([ZZZ4) sur un régénérat partiellement innervéd (les fldches
indiquent le niveau de section). ’

cd : cirre parapodial dorsal ; en : chalne nerveuse ; FD : face dorsale s FV : face ventrale H

vt : vaisseau sanguin transversal.

P ¢ parapode ; R : régénérat ; va : vaisseau sanguin anal ; vd : vaisseau sanguin dorsal ; ﬁ""\
[ NN
. gl
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Par contre, une face dorsale typique est différencide dans certains cas

(N. diversicolor et N. pelagica) ol les faisceaux musculaires longitudinaux

sont présents.

C - PARTICUIARITES MORPHOCGENETIQUES

1 - Position et orientation des parapodes néoformés dans

les régénérats "partiellement innervés"

Nous avons observé précédemment (chapitre I) que des parapodes
peuvent apparaltre en nombre limité (1, 2 ou 3) a la base des régénérats édi-
fiés en l'absence de chafne nerveuse (fig. 7). Des infiltrations de cordons
nerveux venant de la souche constituent par régérération les nerfs et les
ganglions pédieux de ces parapodes régénérés. Les parapodes différencids dans
ces conditions se distinguent de ceux apparaissant dans les régénérats normaux
par leur implantation et leur orientation particuliére (COMBAZ et BOILLY,

1971) : en effet, ils sont toujours disposés ventralement soit sur le régé-
nérat lui-méme dans un plan sagittal passant nar l'axe médian du corps ou
dans un plan oblique (fig. 7 a et b), soit & la limite souche - régénérat
dans un plan subtransversal (fig. 7 ¢, 4, e et f£) le cirre dorsal toujours
dirigé vers l'apex du régénérat ; par contre, les parapodes des régénérats
témoins sont disposés latéralement dans un plan transversal et leur polarité
dorso-ventrale est conforme a celle de 1'animal.

Si 1'on considére les conditions du déclenchement de la morphogeneése
parapodiale surnuméraire (BOILLY-MARER, 1971 a et 1971 b), on doit admettre,
compte tenu de la position et de l'orientation des parapodes néoformés sur
des régénérats "partiellement innervés", que les zones situdes de part et

d'autre de ces parapodes ne sont pas de méme nature, bien que faisant partie

de la méme face ventrale. La zone situde dans le prolongement de 1'extrémité
dorsale du parapode serait de nature"dorsale: la limite entre ces deux régions
étant perpendiculaire au plan dans lequel est disposé le parapode.

Ia face ventrale des régénérats édifiés en 1'absence de chafne
nerveuse n'aurait donc pas toujours la méme valeur et, suivant les cas
pourrait comprendre i la fois une zone de nature'dorsale’(la plus distale)
et une zone de nature'ventrale'(la plus proximale) (fig. 14 a) ou serait
uniquement de nature"dorsale"(fig. 14 b). Cette interprétation permet de rendre
compte des particularités de la régénération parapodiale des régénérats "par-
tiellement innervés". Dans le premier cas, les parapodes seraient disposés
sur une ligne courbe s'avangant plus ou moins en direction de 1l'extrémité du
régénérat (fiz. 1% a) dans le second cas, ils seraient situés au niveau de 1la

Jjonetion entre la souche et le régénérat (fig. 14 b).




:zone de type ventral
‘zone de type dorsal

Figure 14 - Régénération postérieure en l'absence de chafne nerveuse chez Nereis.
Schéma relatif a l'interprétation de la qualité de la face ventrale
des régénérats partiellement innervés.

cn : chafne nerveuse ; R : régénérat ; S : souche.
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2 - Présence d'un anneau complet de papilles pygidiales sur

les régénérats "aneurogéniques" d'Heteronereis chez

N. pelagica ‘

Au cours de 1'hétéronéréidation, les Nereis différencient sur
les faces dorsale et latérales du pygidium des formations tubulaires ( = papil-
les pygidiales) impliquées dans 1'évacuation du sperme au cours de la danse

nuptiale (caractére sexuel somatique mile). Corrélativement & la différencia-

tion des papilles, la musculature hétéronéréidiemne du dissépiment pygidial
constitue un ensemble de logettes disposées régulidrement autour du tube di-
gestif au niveau des faces dorsale et latérales (BOILLY-MARER, 1971 c).

Nous avons, en collaboration avee BOILLY-MARER (1972), provoqué

1'épitoquie (par ablation du cerveau) chez des Nereis possédant un régénérat

"aneurogénique". Dans tous les cas, des papilles se différencient dans un
délai normal de 28 jours sur le pygidium du régénérat. Elles apparaissent
toujours, non seulement sur les faces dorsale et latérales, mais également
sur la face ventrale ; elles constituent une couronne compléte autour de
l'anus (fig. 15 b) alors que chez les témoins il n'existe pas de papilles sur
la face ventrale du pygidium c'est-i-dire entre les deux cirres anaux
(fig. 15 a). Corrélativement des logettes musculaires se différencient tout
autour du tube digestif.

I1 apparalt donc que la face ventrale du pygidium "aneurogénique"
Se comporte au cours de l'hétéronéréidation de la méme maniére que la face

dorsale.

IT - RESULTATS EXPERIMENTAUX

Nous venons de constater qQue la face ventrale des régénérats
"dneurogéniques" présentent certains caractéres de la face dorsale et réagit
sur le plan morphogénétique comme une face dorsale. Afin de préciser la nature
des faces dorsale et ventrale de ces régénérats et de déterminer le r8le de
la chafhe nerveuse dans 1'expression des caractéres "ventraux", nous avons
procédé i deux types d'expériences.

Dans le premier type, nous avons, en collaboration avec BOILLY-MARER,
tenté d'induire la formation de parapodes surnuméraires par greffe de paroi
de corps de régénérat sur la face ventrale d'une Nereis normale. Compte tenu
des conclusions de BOILLY-MARER (1971 a et 1971 b) relatives 3 1'induction de

parapodes surnuméraires, on peut espérer pouvoir déterminer la nature de la




Figure 15 - Régénération caudale chez N. pelagica. Répartition des

papilles anales sur les pygidiums normal (a) et'aneurogéni-

que" (b) d'Heteronereis.

a : anus ; ca : cirre anal ; FD : face dorsale ; FV :

ventrale ; p : parapode ; pa

sanguin transversal.

: papille ; vt

vaisseau

face







- 59 -

face de régénérat greffée en considérant le comportement morphogénétique de
1l'association greffon - porte-greffe dans des conditions d'innervation données.

Dans le deuxiéme type d'expériences,nous avons essayé 4'apprécier
directement le rdle de la chafne nerveuse dans la différenciation d'un terri-
toire de type ventral, en étudiant la régénération caudale de Nereis aprés
déviation ou greffe de chafne nerveuse sous la face dorsale des derniers
segments de la souche précédant le front de section.

Nous envisagerons successivement chacune de ces deux expériences,
puis nous relaterons dans un troisieme point le cas particulier de la morpho-
genese de deux parapodes supplémentaires sur la face ventrale d'un segment

"dénervé".

A -~ RECHERCHE DE IA QUALITE DES FACES DCRSAIE ET VENTRALE DES
REGENERATS "ANEUROGENIQUES" ET "PARTIELILEMENT INNERVES"

1 - Technique opératoire

L'opération, réalisée chez N. pelagica et P. cultrifera,

consiste & greffer la paroi de corps dorsale ou ventrale d'un régénérat
"aneurogénique" ou "partiellement innervé" (dans ce cas seule la zone dépour-
vue de parapodes est prélevée) sur la face ventrale d'une jeune Nereis de
1'espece correspondante et sur le trajet d'un nerf péddieux.

les greffons sont obtenus en séparant les faces opposées du régé-
nérat par une incision longitudinale de chaque c&té de celui-ci, suivie d'une
section transversale & sa base ; dans certains cas, en raison du diamétre
particuliérement faible du régénérat (200 & 400 p chez N. pelagica), 1l'inei-
sion n'est pratiquée que d'un seul c6té. Les greffons sont donc de 3 types :
ils sont formés soit uniquement de la paroi dorsale, soit uniquement de la
paroi ventrale, soit encore l'ensemble des deux parois du régénérat. Chaque
greffon de 400 & 1000 p de longueur sur 300 & 400 p (N. pelagica) ou 600 p

Y

(P. cultrifera) de largeur est ensuite placé i mi-distance entre la chafne

nerveuse et les parapodes du porte-greffe et maintenu au tégument du porte-
greffe & l'aide d'agrafes ; la polarité antéro-postérieure du greffon est
conforme a celle du porte-greffe.

Les observations ont été poursuivies jusqu'a 6 mois 1/2 aprés la

greffe.
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2 - Résultats

19 greffes ont été réalisées :

- 8 de secteur ventral (7 chez N. pelagica et 1 chez P. cultrifera)

- 8 de secteur dorsal (7 chez N. pelagica et 1 chez P. cultrifera)
- 3 de l'ensemble formé par les deux secteurs du régénérat (N. pelagica).

Dans la majorité des cas (17 sur 19), le greffon s'est détaché du
porte-greffe dans les quelques jours suivant 1'opération. Dans les deux seuls
cas ol le greffon est resté en place, une morphogenése parapodiale s'est
développée sur la face ventrale du porte-greffe, sur le trajet du nerf pédieux,
a proximité de la zone de contact entre la paroi du greffon et celle du

porte-greffe. Nous étudierons chacun de ces deux cas.

ler cas - Le greffon est constitué par la face dorsale d'un régéné-

rat "partiellement innervé" de P. cultrifera mesurant 1000 p de long sur 600 p

de large.

Une néoformation parapodiale unique apparait ventro-latéralement,
1 mois aprés 1l'opération, & la base du parapode du porte-greffe (fig. 16 a).
Elle est située perpendiculairement aux zones de contact entre greffon et
porte-greffe dans un plan transversal passant par les parapodes du porte-greffe
I1a néoformation est composée de deux parapodes incomplets soudés sur leur face
dorsale. Elle comprend : un neuropode portant un cirre ventral dirigé vers la
chafne nerveuse de l'animal, un acicule et des soies caractéristiques, un lobe
central portant des soies de type notopodial, et enfin une rame ventrale conti-
gu€ au cirre ventral du porte-greffe et possédant un acicule et des soies de

type neuropodial mais dépourvue de cirre.

2tme cas - Le greffon (de 400 p de longueur sur 400 p de largeur)
est constitué par 1l'ensemble des deux faces d'un régénérat "aneurogénique" de
N. pelagica ; la face dorsale du greffon est située prés de la cha®ne nerveuse
du porte-greffe.

Une formation parapodiale surnuméraire apparalt ventro-latéralement
4 proximité du greffon, 1 mois 1/2 aprés 1'opération (fig. 16 b). L'aspect
et la composition (U4 acicules et 4 cirres en particulier) de la néoformation
parapodiale permettent de considérer qu'elle est constituée de deux parapodes
soudés sur leur face latérale mais dont on ne peut cependant pas déterminer
1l'orientation. Elle est située dans un plan oblique & proximité de la limite

face ventrale de 1'implant - face ventrale du porte-greffe ; toutefois, la




Figure 16 - Néoformation de parapodes supplémentaires apres greffe de la

moitié dorsale d'un régénérat "partiellement innervé" chez

P. cultrifera (a) et aprés greffe de 1l'ensenble des deux

faces d'un régénérat "aneurogénique" chez N. pelagica (b).
A ” z .
P : axe antéro-postérieur du porte-greffe. cn @ chatne
nerveuse ; cv : cirre ventral ; ne : neuropode ; no : noto-

pode.
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perte rapide de la pigmentation de la face dorsale du greffon et la petite

taille de celui-ci empéchent de localiser avec certitude le greffon.

3 « Discussion

Etant donné qu'une morphogenese parapodiale surnuméraire peut
€tre induite aprés greffe d'une paroi de corps (dorsale ou ventrale) en posi-
tion hétérotope (ventrale ou dorsale) (BOILLY-MARER, 1971 a), nos résultats
relatifs au développement d'une formation parapodiale aprés.greffe de paroi
de corps de régénérat sur une Nereis normale (2 cas) permettent de considérer
que la greffe crée une hétérogénéité tissulaire paroi de corps dorsale - paroi
de corps ventrale.

Dans le ler cas, le greffon représenté par la face dorsale d'un
régénérat "partiellement innervé" réagit comme une paroi de corps dorsale
normale ; en effet, au contact de la paroi ventrale du porte-greffe, il pro-
voque 1l'induction de 2 parapodes surnuméraires.

Dans le 2éme cas, l'apparition d'une formation parapodiale du cdté
ventral du greffon suggere que la face ventrale du régénérat est de nature
dorsale, puisqu'au contact de la face ventrale du porte-greffe, elle provoque
la différenciation de parapodes surnuméraires. Toutefois, il convient de si-
gnaler que la localisation des deux parties du greffon (dorsale et ventrale)
est difficile A préciser en raison de la perte de la pigmentation de la partie
dorsale du greffon et des déplacements du greffon par rétraction par rapport
au porte-greffe. Il importe donc dans la mesure du possible de multiplier les

expériences afin d'étayer plus solidement ces résultats.

B - INDUCTION D'UNE DIFFERENCIATION DE TYPE "VENTRAL" SUR IA FACE
DORSALE D'UN REGENERAT PAR DEVIATION OU GREFFE DE IA CHAINE
NERVEUSE

1 - Technique opératoire

les expériences sont conduites chez N. pelagica ; elles con-
sistent & provoquer une régénération caudale en présence d'une ou plusieurs
chafnes nerveuses déviées ou greffées en position dorsale, puis & sectionner
la Nereis & un niveau ol elle contient une chafne nerveuse en position

dorsale.
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a) Déviation de la chatne nerveuse dans la paroi

o - - - = " - - > e T Y > -

— e e - -

Les Nereis sont "dénervées" vers les 2/3 postérieurs du
corps sur une longueur de 6 i 8 segments selon le protocole opératoire habituel
la chafne nerveuse mise i nu est sectionnée dans le segment "dénervé" le plus
caudal, puis tirée en direction dorsale 1 3 2 segments en avant de la zone
"dénervée" et retenue i ce niveau par une agrafe ; son extrémité est ensuite
ramenée postérieurement dans la paroi dorsale du corps sur 3 a 4 segments de
longueur. la chafne nerveuse déviée est fixée sur tout son trajet dorsal a

1l'aide d'agrafes (fig. 17 a).

b) Implantation de chafne nerveuse dans la paroi

" - - - o+t - T = - o - et - Mg e B e e R -

Un ou deux fragments de chafne nerveuse d'une longueur
de 4 a 9 segments sont introduits dans le coelome d'une Nereis parallélement
4 1l'axe antéro-postérieur selon une polarité antéro-postérieure conforme A
celle du porte-greffe. L'implant de chafne nerveuse est réalisé le plus prés
possible du vaisseau sanguin dorsal ; la chafne nerveuse greffée est maintenue
sur tout son trajet par des agrafes et chacune de ses deux extrémités est

amenée & l'extérieur par des fentes pratiquées dans la paroi du corps (fig. 17b

Les Nereis sont amputées au niveau de 1'intersegment le plus caudal
possédant une chatne nerveuse dorsale ; la section est pratiquée soit 15 jours
(déviation de la chalne%, soit 1 mois & 1 mois 1/2 (greffe de chatne nerveuse)

aprés l'amputation. Elles ont été observées jusqu'a 5 mois aprés 1l'amputation.

2 - Résultats
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Pratiquement toutes les Nereis subissent une autotomie
soit dans la zone opérée, soit devant celle-ci. Nous ne retiendrons dans nos
résultats que les individus chez lesquels le plan d'autotomie est situé dans
un Segment possédant une chaine nerveuse dorsale (24 sur 68).

Les régénérats obtenus dans ces conditions sont normaux ou anormaux,
mais dans tous les cas leur face dorsale est identique & celle des régénérats

témoins.




Figure 17 - Régénération caudale chez N, pelagica en présence d'une chafne
nerveuse dorsale. Schéma opératoire de la déviation (a) et de
1l'implantation de cha®ne nerveuse en position dorsale (b). Le
segment («@==g») indique le niveau d'amputation.

p i axe antéro-postérieur de l'animal ; ag : agrafe en
argent ; cn : chafne nerveuse ; cnd : chafne nerveuse déviée ;

eng : chafne nerveuse greffée ; FD : face dorsale ; FV : face

e

ventrale ; vd : vaisseau sanguin dorsal.
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( )
E Nombre d'individus : Régénération )

---------------------------------------------------  JEO UGPSR |
( : subissant une morts : : : )

<. 4. : autotomie anté- : : : :

E operes ur:eﬁreeé ?Ze . 'en cours . restant normale & anormale g
( zone opérée  : d experience : : : )
E -------- EFRP—— ————————— fecc e — e ——— CYTRPIGUURM S tmemme e g
g 68 ° 34 : 10 oy o2 P a2 g
( : : : : : )

Tableau 12 - Régénération caudale aprés déviation de la chafne nerveuse

dans la paroi dorsale du corps chez N. pelagica.

Régénération normale - Elle concerne 2 individus chez lesquels le

plan d'autotomie est situé au niveau de la partie coudée de la chatne
nerveuse déviée, de telle sorte que celle-ci régénére normalement en posi-

tion ventrale.,

Régénération anormale - Elle concerne la majorité des Nereis restant

en expérience (22 sur 24). Le plan d'autotomie passe alors dans un segment
sans chalne nerveuse ventrale, mais présentant une chafne nerveuse dorsale.
Les régénérats obtenus sont incomplets, analogues & ceux observés apres
ablation de la chafne nerveuse ventrale, de type "aneurogénique" (11 cas) ou

"partiellement innervé" (11 cas).

Sur le plan histologique, les régénérats normaux et anormaux {incom-
plets) sont semblables a ceux décrits précédemment bien que la chafne nerveuse
greffée soit le plus souvent présente dans la papoi dorsale de la souche.
L'extrémité sectionnée de la chafne nerveuse greffée, située généralement A
proximité du front de section, ne régénére pourtant jamais en direction
caudale : elle est soit libre dans la cavité coelomique, soit incluse dans la
musculature dorsale ol elle régénire des cordons nerveux sous le tégument,
soit encore sous 1l'épiderme dorsal provoquant dans certains cas une évagina-

tion de celui-ci, tapissée intérieurement par des fibres musculaires.
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b) Régénération caudale aprés implantation d'un ou deux
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Tableau 1% - Régénération caudale aprés implantation d'un ou deux fragments

de chaine nerveuse en position dorsale chez N. pelagica.

les Nereis restant en expérience régénérent toujours normalement
et se comportent comme les témoins. Toutefois, 1'un des individus opérés a
différencié une néoformation parapodiale sur la face dorsale du premier

’

segment du régénérat ; il s'agit d'une Nereis ayant regu deux chafnes ner-

veuses sur le cOté droit de sa face dorsale. Dans ce dernier cas, un parapode,
puis deux sont apparus respectivement 1 mois 1/2 et 2 mois aprés 1l'amputation
dans le prolongement des chafnes nerveuses greffées. Les parapbdes supplémen-
taires sont disposés dans un plan transversal passant par les parapcdes du
premier segment régénéré et accolés par leur face ventrale ; la face dorsale
de 1'un est située en regard du vaisseau sanguin dorsal et celle de 1'autre
en regard du cirre dorsal du parapode droit du segment considéré. Ces deux
néoformations présentent une structure parapodiale normale et seul le cirre
dorsal du parapode le plus proche du vaisseau dorsal est absent (fig. 18 a).
Chez cet individu, aucune autre néoformation ne s'est développée en arriére
des parapodes surnuméraires pendant toute la durée de l'expérience (5 mois
aprés 1'amputation).

L'étude histologique du sujet ayant régénéré deux parapodes supplé-
mentaires montre qu'une seule des deux chafnes nerveuses greffées régénére
en direction caudale dans le régénérat ; l'autre,légérement rétractéeen avant,
est absente du front de section. L'extrémité de la cha®ne nerveuse présente
au niveau du plan d'amputation est située sous 1'épiderme dorsal ; elle

régénére deux cordons importants en direction caudale, différenciant chacun




Tmm

:zone de type ventral
7] : zone de type dorsal

Figure 18 - Régénération postérieure en présence de 2 fragments de chafne nerveuse greffés dorsalement
chez N. pelagica (face dorsale). Néoformation de 2 parapodes supplémentaires sur la face
dorsale et i la base du régénérat.
cd : cirre parapodial dorsal ; cng : chafnes nerveuses greffées ; cv : cirre parapodial
ventral ; FD : face dorsale ; R : régénérat ; S : souche ; vd : vaisseau sanguin dorsal.
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un ganglion situé A la base et dans la zone ventrale de chaque parapode surnu-
méraire (Pl. XII, fig. a et b). Ces cordons et ganglions nerveux constituent
les nerfs et ganglions pédieux des parapodes édifiés dorsalement. En arridre
des parapodes, aucun cordon nerveux n'a régénéré 5 ﬁois apres la section.
L'examen histologique des individus ne différenciant aucun appendice |

supplémentaire montre que 1l'extrémité de la chafne nerveuse greffée n'est pas

présente au niveau du front de section. Comme précédemment, elle se situe en {
avant du front d'amputation ; elle est placée soit dans la cavité coelomique, E
soit dans la musculature longitudinale dorsale ol des cordons nerveux régé- N
nérent en direction de l'épiderme sus-jacent, soit encore sous 1l'épiderme
dorsal entre la membrane basale et les cellules épidermiques. Dans ce dernier l
cas, l'épiderme peut conserver un aspect normal (Pl. XII, fig. ¢c) ou bien
présenter une évagination revétue intérieurement de fibres musculaires, dans

laquelle pénétréﬂées cordons nerveux (Pl. XII, fig. d).

% < Discussion

ILes résultats obtenus montrent que la présence d'une chatne
nerveuse en position dorsale au niveau du front de section peut induire la
différenciation de deux parapodes sur la face dorsale d'un régénérat normal.
Compte tenu des conditions du déclenchement de la morphogenése parapodiale
(BOILLY-MARER, 1971 a et 1971 b) et de la polarité des parapodes néoformés,
on peut considérer qu'il existe sur la face dorsale du régénérat une zone
de qualité "ventrale" en regard de la chafne nerveuse greffée. Cette zone
ventrale serait enclavée dans un territoire dorsal (fig. 18 b) ; il senble
done que chez Nereis, le mécanisme de différenciation ventrale d'un territoire
soit, au cours de la régénération, directement 1ié i la présence du systime
nerveux régénéré i ce niveau et ceci méme lorsque le territoire souche cor-
respondant est de nature dorsale. Toutefois, il convient de remarquer que la
différenciation d'un territoire "ventral" sur la face dorsale d'un régénérat
est toujours limitée. Le comportement de la chafne nerveuse greffée permet
d'expliquer ce fait. la chafne nerveuse déviée ou greffée dorsalement ne
régénére en effet jamais de chane ganglionnaire, mais seulement, dans les
conditions les plus favorables, des cordons et ganglions nerveux en relation
avec les parapodes surnuméraires. On observe d'ailleurs le méme phénoméne
apreés déviation de la chafne nerveuse dans la paroi latérale du corps
(chapitre II) ; dans ce cas les cordons nerveux, issus de 1l'extrémité de la
chafne nerveuse déviée, constituent les nerfs et ganglions pédieux des para-

podes induits. Toutefois, il importe de signaler que le plus souvent la chafne
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nerveuse ne régénére méme pas Jusqu'au niveau du front de section. Tl est
vraisemblable que 1'absence de régénération de la chatne nerveuse aprés greffe
sur la face dorsale ne dépende pas de la nature du territoire dans lequel est
effectuée lagreffe ; en effet, une chafne nerveuse greffée sur la face ventrale
se comporte comme apres greffe sur la face dorsale. Il est donc possible que

ce soient plutdt les conditions mémes dans 1esque11és le tissu nerveux est
impianté et notamment 1'absence de contact intime avec le tégument qui perturbe

la régénération de la chafne nerveuse.

C - NEOFORMATION DE DEUX PARAPODES SURNUMERAIRES SUR L'AXE MEDIO-
VENTRAL D'UN SEGMENT "DENERVE"

1l - Description i

Chez une N. diversicolor "dénervée" sur 2 segments ayant

édifié un régénérat caudal "aneurogénique", deux parapodes surnuméraires
médio-ventraux de structure normale, sont apparus dans le segment "dénervé"
précédant la surface de section, 1 mois apres l'ablation de la chafthe nerveuse.
Les parapodes néoformés sont symétriques par rapport & 1l'axe antéro-postérieur
de l'animal et accoléds par leur face dorsale (fig. 19 a). Ils sont implantés
dans un plan transversal passant & proximité du dissépiment séparant 1'avant
dernier du dernier segment. Leurs cirres dorsaux sont situés cOte i c8te sur
1'axe médio-ventral de 1'animal et leurs cirres ventraux dirigés vers les
cirres ventraux des parapodes souche du segment considéré.

Ile sujet, mort 1 mois 1/2 aprés la "dénervation", n'a pas pu &tre

examiné sur coupes histologiques.

2 - Discussion

Compte tenu des conditions de mise en place d'une morphogenése
parapodiale supplémentaire (BOILIY-MARER, 1971 a et 1971 b), 1'édification de
ces 2 parapodes surnuméraires peut &tre considérée comme résultant de 1'exis-
tence d'une disharmonie tissulaire. Dans cette hypothése, l'orientation des
parapodes néoformés permet d'une part de confirmer le maintien de la qualité
"ventrale" de la face ventrale du segment "dénervé" et suggire d'autre part
qu'il existe, sur 1l'axe médio-ventral du segment souche contenant les 2
parapodes supplémentaires, une bande de paroi de qualité "dorsale" corresbog-

%,
.
dant & la zone tégumentaire cicatrisée aprés ablation de la chalne nerveu;§¥£~J
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Figure 19 - Néoformation de 2 parapodes surnuméraires sur la face ventrale (FV) d'un segment soucne "dénervé"
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depuis 1 mois chez Nereis diversicolor.
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On peut penser en effet que le tissu cicatriciel régénéré en l'absence de
chafne nerveuse, & partir du tégument ventral bordant la plaie, n'acquiert pas
la qualité ventrale des tissus dont il dérive par défaut d'innervation, de la
méme fagon que la face ventrale des régénérats "aneurogéniques". Il convient
cependant de remarquer que nous avons obtenu jusqu'd présent un seul cas de
néoformations parapodiales ventrales apreés "dénervation" bien que nous ayons
effectué un trés grand nombre de "dénervations”, Il est possible dans ce cas
que la cicatrisation de la plaie ventrale, au niveau ol sont apparus les para-

~

podes surnuméraires, résulte d'une régénération i partir des tissus avoisinants

impliquant donc une prolifération cellulaire, alors que dans tous les autres
cas la fermeture de la plaie est réalisée par apposition et soudure des bords
de celle-ci. Nous avons tenté de vérifier cette hypothése en pratiquant une
plaie ventrale importante ; malheureusement dans tous les cas l'ablation d'un
volet de tégument médio-ventral de grande taille entrafne 1l'autotomie de

1'animal dans la zone opérée.

III - DISCUSSION - CONCILUSION

les observations et les résultats expérimentaux relatifs & la nature
de la face ventrale des régénérats obtenus chez Nereis en 1l'absence de chaine
nerveuse démontrent la qualité "dorsale" de cette face, au moins dans sa par-
tie apicale (cas des régénérats "partiellement innervés") ; de plus, ils
confirment la nature dorsale de la face dorsale édifiée en 1l'absence de chaine
nerveuse.

Compte tenu de ces résultats, les régénérats “aneurogéniques”apparais-
sent comme étant dépourvus de polarité dorso-ventrale. Dans ces conditions, on
peut doncconsidérer que la chatne nerveuse intervient dans la différenciation
de structure "ventrale" et qu'en son absence la différenciation s'effectue
dans le sens "dorsal". L'ensemble de nos résultats montre en effet que quelle
que soit la position d'un territoire, celui-ci pourra &tre plus ou moins
"dorsalisé" ou "ventralisé"selon que le tissu nerveux (chafne nerveuse et
systéme nerveux parapodial) est absent ou présent dans ce territoire et a
condition que celui-ci soit entra®né dans un processus de régénération. C'est
ainsi gu'un régénérat "aneurogénique" est uniformément dorsal sur toutes ses
faces et donc dépourvu de parapodes, alors qu'un régénérat "partiellement
innervé" i sa base présente, i ce niveau, une zone ventrale en relation avec
son innervation, permettant 1'édification de parapode (s) par 1'existence
d'une discontinuité tissulaire (dorso-ventrale) et la présence i ce niveau

du systéme nerveux pédieux. Cette conception permet d'expliquer en outre, la




- 68 -

néoformation de parapodes sur la face ventrale aprés ablation de la chatne
nerveuse et inversement, la différenciation de parapodes sur la face dorsale
aprés déviation de la chafne nerveuse & ce niveau. Ce dernier résultat est en
accord avec les observations de certains auteurs ayant effectué des greffes

ou des déviations de chafne nerveuse dans la paroi latérale (OKADA et KAWAKAMI,
194%3) ou dorsale (OKADA et Coll., 1943 et 1944) chez Eisenia foetida. Ces

auteurs constatent en effet que la face ventrale du régénérat induit est

toujours celle dans laquelle la chafne nerveuse régénére et.la face dorsale
la face opposée. Toutefois, il importe de signaler qu'aucune observation n'a
été faite par ces auteurs en ce qui concerne le rdle de la chafne nerveuse
dans 1'organisation d'un régénérat céphalique ; en effet, dans ce cas la
régénération est impossible en 1'absence de chafne nerveuse. D'autre part,
bien que chez E. foetida le tégument néoformé proviemne point par point du
tégument de la souche (AVEL, 1950), il semble que la différenciation dorso-
ventrale n'est pas transmise directement de la souche au régénérat ; en

effet, AVEL (1942) a pu montrer qu'une "base n'offrant aucun des caractéres

structuraux d'une section transversale" et dépourvue en particulier de polarité

dorso-ventrale, est capable d'assurer 1'édification d'un régénérat "normal" ;
ce méme auteur (AVEL, 1937) a constaté, en outre, qu'une base dont la polarité
dorso-ventrale du tégument est inversée par rapport aux organes internes (tube
digestif et chafne nerveuse) permet la mise en place d'un régénérat céphalique
présentant une polarité dorso-ventrale inverse de celle du tégument de la
souche dans la moitié des cas.

Ainsi, il senble, bien qu'il existe une relation de filitation
cellulaire entre la souche et le régénérat, que la différenciation dorso-

ventrale des régénérats soit chez Nereis et Eisenia sous le contrdle de la

chafne nerveuse seule et échappe & celui de la souche ; en effet, en l'absence
de chafne nerveuse, seul le caractére "dorsal" est exprimé. D'autre part, nos
résultats montrent que le caractére "dorsal" ou "ventral" d'une paroi de corps
n'est jamais définitivement acquis par celle-ci mais peut &tre remis en ques-
tion au cours de la régénération suivant les conditions d'innervation. Il
apparaft en effet que le passage d'un type de différenciation & un autre
(dorsal en ventral ou vice-versa) ne peut se manifester qu'au cours d'un pro-
cessus de régénération ; c'est ainsi que la "dénervation" d'une face ventrale
n'entratne pas la "dorsalisation" de celle-ci, de méme la déviation d'une

i
chatne nerveuse sur la face dorsale ne provoque pas sa "ventralisation”.
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CHAPITRE IV

ROLE DE IA CHAINE NERVEUSE DANS L'ETABLISSEMENT
DU GRADIENT DE DIFFERENCIATION ANTERO-POSTERIEUR DU REGENERAT

Nous nous proposons dans cette étude d'apprécier dans un premier
temps les relations entre les potentialités régénératrices le long de 1l'axe
antéro-postérieur d'une Nereis normale et 1le degré de différenciation du
secteur amputé. Déns un deuxiéme temps nous analyserons les potentialités
régénératrices des régénérats "aneurogéniques".

Nous rappellerons d‘'abord les caractéres morphologiques et anato-
miques des régénérats "aneurogéniques" relatifs i leur différenciation

antéro-postérieure, puis nous exposerons les résultats de nos expériences.

I - CARACTERES MORPHOLOGIQUES ET ANATOMIQUES DES REGENERATS "ANEUROGENIQUES"

Ie régénérat "aneurogénique" présente un faible degré de différenc%?z

longitudinale contrairement au régénérat normalement innervé, et d'autre
part il apparaft peu différencié sur le plan histologique. En effet, on
observe sur toute sa longueur une uniformité morphologique et anatomique ;
tous les segments ont pratiquement la m€me taille alors que ceux du régéné-
temoin, . . .
ratvVaugmentent progressivement de taille de 1'apex a la base de celui-ci.
De plus, la pigmentation blanchfitre typiquement dorsale apparait uniformé-
ment répartie sur toute la longueur du régénérat dans certains cas

(P._cultrifera : fig. 13) ; d'autre part, le régénérat "aneurogénique"

présente une différenciation musculaire incompléte sur toute sa longueur;

en particulier, la musculature longitudinale ventrale est toujours absente
et la musculature longitudinale dorsale n'est que faiblement représentée par
rapport & celle des régénérats témoins ou méme totalement absente dans cer-

tains cas (P. cultrifera).

IT - ETUDE EXPERIMENTAIE

A - POTENTIALITES REGENERATRICES CAUDAIES DES NEREIS NORMAIES IE
LONG DE L'AXE ANTERO-POSTERIEUR
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1 - Technique opératoire

L'expérience est conduite chez N. pelagica en raison de
la régularité avec laquelle elle régénére postérieurement. Nous avons amputé
la Nereis & différents niveaux du corps ; les individus opérés sont répartis
en 7 séries.
- Série 1 - Les Nereis sont sectiomnées devant le pygidium au
niveau du vaisseau sanguin anal. | ,
- Série 2 ~ Les Nereis sont sectionnées dans la zone de prolifé-

ration, entre le pygidium et le dernier segment du corps. *

- Série 3 - Les Nereis sont sectionnées dans le dernier segment
du corps.

- Série 4 - Les Nereis sont sectionnées entre le 10dme et le lléme &
dernier segment postérieur. *

- Série 5 - Les Nereis sont sectionnées dans les 2/3 postérieurs )
de l'animal ; 1l'amputation laisse environ 35 & 40 segments antérieurs.

- Série 6 - Les Nereis sont sectionnées en leur milieu ; 1'ampu-
tation laisse environ 28 a 35 segments antérieurs.

- Série 7 ~ Les Nereis sont sectionnées dans le 1/3 antérieur ;

1'amputation laisse 16 a 24 segments antérieurs.

2 ~ Résultats (tableau 14)

La régénération pygidiale s'effectue dans tous les cas et
pratiquement dans les mémes délais (8 & 15 jours aprés la section) quel que
soit le niveau de 1l'amputation. Par contre, la régénération de métameres
n'est obtenue que lorsque l'amputation est pratiquée dans une zone relati-
vement différencide aprés ablation d'un certain nombre de segments ; dans ce
cas, le nombre de segments régénérés est d'autant plus important que le
niveau de section est plus antérieur.

I1 apparalt donc que les potentialités régénératrices s'expriment
selon un gradient antéro-postérieur a l'exception toutefois de la zone tout
4 fait caudale de la Nereis ou la régénération se limite & la restitution du

pygidium.
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B - POTENTIALITES REGENERATRICES CAUDALES DES REGENERATS
"ANEUROGENIQUES" DE NEREIS

Les caractéres morphologiques et histologiques des régénérats
"aneurogéniques" (absence de différenciation longitudinale) posent le pro-
bleme de l'existence d'un gradient de différenciation antéro-postérieur dans
ce type de régénérat et celui du r8le de la chafne nerveuse dans la mise en
place de celui-ci. Afin d'apprécier 1'état de différenciation des régénérats
"aneurogéniques" le long de l'axe antéro-postérieur, nous avons analysé les
potentialités régénératrices caudales de ces régénérats & différents niveaux
(COMBAZ, 1972).

1 = Technique opératoire

L'expérience est réalisée chez N. diversicolor. Des régéné-

rats "“aneurogéniques" de 30 & 50 jours, mesurant O,4 4 1,1 mm de long et

possédant 2 & 7 segments sont amputés soit du pygidium, soit du pygidium

et de 1, 2 ou % segments (fig. 20 A 1) ; dans ce cas, la section est pratiquée

Juste devant le vaisseau sanguin transversal précédant le segment amputé.
Corrélativement, des régénérats normaux de méme &ge et comptant 5 a 12
segments sont amputés soit du pygidium, soit du pygidium et de 3, 4, 5 ou
7 segments (fig. 20 B 1).

Nous avons également réalisé 1'amputation de trois régénérats
édifiés en l'absence de chafne nerveuse chez les 2 autres espéces étudides :

chez P. cultrifera, un régénérat "partiellement innervé' de 3 mois ayant

6 segments de longueur est amputé dans sa partie "aneurogénique" du pygidium
et de > segments ; chez N. pelagica, deux régénérats "aneurogéniques" (un
de 3 mois 1/2 et un de 2 mois 1/2) possédant 7 segments de longueur sont
amputés du pygidium et de 4 segments.

Les observations ont été conduites jusqu'a 2 mois aprés

1'amputation.

2 - Résultats

a) Régénération des régénérats aneurogenlques

i Gt . (A oy O o - T O . kY " S 0 WD S W P S

Nous rapporterons d'abord les résultats obtenus

chez N. diversicolor puis ceux relatifs aux deux autres espéces.

- Chez N. diversicolor (Tableau 15)




Figure 20 - Régénération postérieure des régénérats "aneurogénique" (A)

et normal (B) chez Nereis diversicolor (1 : avant amputa-

tion ; 2 : 30 jours aprés amputation). Ia fléche x—e—sx'

indigue le niveau de section ; a : anus ; ca : cirre anal

“e

cn : chatne nerveuse ; i : intestin ; p : parapode ; Rl :
souche du régénérat amputé ; R, 3 régénérat issu de Rl ;

S : souche ; va : vaisseau anal ; vt : vaisseau transversal
vv : vaisseau ventral ; zp : zone de prolifération. Les

Nereis sont représentées par leur face ventrale.
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Tableau 15 - Régénération caudale de régénérats "aneurogéniques" et de régénérats

normaux (témoins) 30 jours aprés 1'amputation (Nereis diversicolor)

La régénération des régénérats "aneurogéniques" est soit nulle, soit

limitée & la mise en place d'un petit blastéme ou d'un pygidium.

- Régénération nulle (%4 cas sur 29). L'absence de

régénération est corrélative d'une involution des tissus proches du niveau

by

d'amputation aboutissant & la dégénérescence du régénérat “aneurogénique®.

- Régénération d'un petit blastime (17 cas sur 29).
Dans ce cas, le régénérat est.éé'éééiéé.ééiiié.&éb é léé L.ée long) et carac-
térisé essentiellement par la différenciation du vaisseau anal. A 1'examen
histologique, il se présente sous la forme d'une cavité limitée par un épiderme
vacuolisé de type pygidial. Ce régénérat représente en fait une ébauche de

pygidium (Pl. XII, fig. f).
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- 3§g§g§q§§i?g.d'ug pygidium (8 cas sur 29)
(fig. 20 A 2). Ie régénérat atteint ceéte %éis.égé.iéééueur de 100 & 250 p
et se distingue du régénérat souche par son diamétre qui lui est nettement
inférieur (100 & 200 p contre 300 & 450 p pour le régénérat souche). Son
extrémité caudale est percée d'un anus entouré d'un sphincter caractéristique
analogue & celui des régénérats "aneurogéniques". Il posséde en outre un
vaisseau anal et en avant de celui-ci une zone blanchftre dépourvue de vaisseau
transversal ; par contre, il ne différencie ni cirres anaux, ni parapodes.
L'étude histologique de ces régénérats montre qu'ils sont constituds d'un
pygidium typique séparé de la souche par une zone de prolifération dépourvue
généralement de dissépiments ; toutefois dans un cas (Pl. XII, fig. e) nous
avons observé une ébauche de dissépiment segmentaire ainsi qu'un nombre rela-

tivement important de cellules mésodermiques devant le pygidium.

~ Chez P. cultrifera (1 cas)

Ia régénération du régénérat "partiellement innervé" est
dans ce cas limitée a4 la mise en place d'un pyzidium typique comme chez

vL)

N. diversicolor. Le régénérat obtenu posséde un diamétre de 400 p contre 600 u

pour celui du régénérat souche, et 200 p de longueur ; il conserve le méme

aspect jusqu'a la fin de 1'expérience.

-~ Chez N. pelagica (2 cas)

Ia régénération du régénérat "aneurogénique" est limitée
dans un cas & 1'édification du pygidium et dans 1l'autre cas, elle restitue

intégralement les segments amputés.

- Régénération d'un pygidium. Il s'agit d'un régé-

8 6085800082000 00003 a0t

nérat "aneurogénique" de 2 mois 1/2. la régénération aboutit

-

a la mise en
place d'un pygidium et d'une zone prépygidiale, dépourvue de dissépiments,

analogue i ce qui a été décrit chez N. diversicolor (Pl. XII, fig. g).

- Régénération d'un pygidium et des segments amputés.
Le régénérat "aneurogénique” de 3 mois 1/2 restitue 1 mois apres la section
les 4 segments amputés ; leur diamdtre est alors sensiblement le méme que

celui des segments du regenerat souche.

b) Régénération des régénérats normaux (tableau 15)

L'amputation du pygidium seul ou du pygidium et de 1 &

plusieurs segments est toujours suivie de la régénération d'un pygidium complet
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(muni en particulier de cirres anaux) et de segments portant des parapodes
(fig. 20 B 2) ou non. Les régénérats obtenus sont nettement segmentés méme
lorsqu'ils sont édifiés aprés ablation du pygidium seul ; il est probable que
dans ce cas 1l'édification de segments corresponde & la croissance régénératrice
du régénérat souche. Toutefois, le nombre de segments édifiés aprés amputation
du régénérat normal reste trés faible (1 4 2 segments en moyenne au bout de

30 jours) chez N. diversicolor .

IIT - DISCUSSION

Les résultats de notre étude expérimentale relative aux potentialités

régénératrices des régénérats "aneurogéniques" chez N. diversicolor montremgue

1Y

celles-ci sont faibles et limitées dans les conditions les plus favorables i
1'édification du seul pygidium. Le comportement de ces régénérats "aneurogéni-

~

ques" aprés amputation rappelle d'ailleurs i ce titre, celui des trongons de

|
Nereis régénérant soit en 1l'absence de cerveau (BOILLY, sous presse), soit %
aprés destruction du mésoderme par les rayons X (BOILLY, 1969). En effet, dans ‘

ces deux cas, le pygidium est toujours restitué, mais aucun segment ne se diffé-|
rencie. Toutefois, les conditions expérimentales d'un part, les observations !
histologiques relatives i la présence du mésoderme i 1l'intériewr des régénérats ’
d'autre part, et enfin la possibilité de différenciation de segments a partir
d'un régénérat "aneurogénique” observée chez 1'espéce N. pelagica, nous autorise
4 exclure l'intervention de ces deux éléments importants de la régénération des
Nereis (cerveau et mésoderme) dans la limitation des potentialités régénératrice

des régénérats "aneurogéniques" chez N. diversicolor. Il ne semble pas,

d'ailleurs, que chez Nereis 1l'affaiblissement des potentialités régénératrices
soit en relation directe avec l'absence de chafne nerveuse. Nous avons pu

en effet démontrer précédemment chez cette espéce que la mise en place d'un
régénérat segmenté reste possible en 1l'absence de chafne nerveuse (chapitre I).
De méme, il ne semble pas que l'absence de polarité dorso-ventrale du régénérat
"aneurogénique" soit responsable de la limitation des capacités régénératrices.
En effet, BOILIY et BOILLY-MARER (sous presse) ont pu induire, chez Nereis,

des régénérats "aneurogéniques" en associant le tégument dorsal avec la paroi
g 125

du tube digestif.

Dans 1'état actuel de nos recherches, nous considérons & titre
d'hypothése de travail que 1'état de différenciation tissulaire des régénérats
"aneurogéniques" au niveau de 1'amputation d'une part et le degré de différen-

clation antéro-postérieure de ces régénérats d'autre part rendraient compte
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des résultats obtenus. Nous avons pu constater en effet que les régénérats
"aneurogéniques" sont toujours faiblement différenciés. En particulier, les
faisceaux musculaires longitudinaux ventraux ne sont pas différenciés et la
musculature longitudinale dorsale n'est que faiblement représentée ou méme

absente (P. cultrifera) sur toute 1a.longueur du régénérat. Par contre, la

musculature longitudinale des régénérats normaux est toujours, & niveau égal,
plus importante que celle des régénérats "aneurogéniques". Il est possible

que le caractére peu différencié des régénérats "aneurogéniques" soit la cause
de la limitation importante des potentialités régénératrices de celui-ci.
BRYANT et BELIAIRS (1970) en étudiant la régénération de la queue d'embryons

de Iacerta vivipara ont constaté aussi que la régénération normale n'est pas

possible tant qu'un certain stade de développement n'est pas atteint ; ils
suggérent que la possibilité de régénération pour la queue est 1lide i un
certain degré de maturité des tissus impliqués dans la régénération. On peut
donc penser que le caractére incomplet de la régénération pygidiale du régéné-

rat "aneurogénique" chez Nereis et & fortiori 1'absence de régénération de

segments résulte du faible degré de différenciation des tissus impliqués dans
la régénération. Toutefois, dans le cadre de cette interprétation, il ne semble
pas que la faible quantité de matériel musculaire des régénérats "aneurogéni-
ques" soit la cause de la limitation de ses potentialités régénératrices,
étant donné que celui-ci ne fournit pas de cellules de régénération (BOILLY,
1969). Par contre, les membres "aneurogéniques" d'Ambystoma (Amphibiens) sont
susceptibles de régénérer (YNTEMA, 1959 a et 1959 b ; STEEN et THORNTON, 1963)
alors qu'ils présentent une musculature partiellement développée. On peut
penser aussi que la limitation des potentialités régénératrices des régénérats
"aneurogéniques" résulte de 1'absence de gradient de différenciation antéro-
postérieur au niveau de ces régénérats. Nous avons pu constater, en effet,

que les potentialités régénératrices caudales des Nereis entidres s'expriment
selon un gradient céphalo-caudal, mais que les potentialités régénératrices

de leur partie caudale (zones pygidiale, prépygidiale ou dernier segment) se

~ limitent & la mise en place du pygidium. Le comportement du régénérat "aneuro-
"génique" aprés amputation, quel que soit son niveau le long de l'axe antéro-
postérieur,est comparable i celui de 1'individu entier dans sa partie caudale.
On peut donc penser que,de méme que 1l'amputation d'une Nereis entiére dans sa
partie postérieure (prépygidiale ou dernier segment), toute amputation du
régénérat "aneurogénique" n'entrafnerait pas comme dans le cas normal (régéné-
rat et animal entier) une discontinuité longitudinale entre le pygidium
néoformé et le dernier segment de la souche. ABELOOS (1932) a également

proposé une interprétation semblable sur les causes de la détermination
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du processus de la croissance régénératrice au cours de la seconde phase de
régénération (phase de différenciation des parties intermédiaires entre 1'or-
gane distal néoformé et la souche) ; cet auteur suppose en effet que la
"discontinuité dans la série des niveaux morphologiques représentés dans
1l'organe en régénération, discontinuité qui résulte de 1'absence des organes
intercalaires" provoque la croissance du régénérat. Dans le cadre de cette
deuxiéme hypothése, la chafne nerveuse serait responsable chez Nereis de la
différenciation basifuge des régénérats aboutissant 4 la mise en place d'un
gradient de différenciation antéro-postérieur. Des expériences complémentaires
s'avérent désormais nécessaires pour vérifier le bien-fondé de cette

interprétation.

CONCIUSION DE IA DEUXIEME PARTIE

Notre étude expérimentale relative au rdle de la chafne nerveuse
dans la différenciation du régénérat caudal chez Nereis montre que celle-ci
est responsable de la détermination de la polarité dorso-ventrale du régénérat
et suggeére qu'elle interviendrait également dans la mise en place du gradient

de différenciation antéro-postérieur du régénérat.
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CONCIUSION GENERAIE

L'ensemble des travaux relatifs a 1'étude du rdle de la chafne
nerveuse dans la régénération des Annélides, démontre le rdle trophique de
celle-ci dans le déclenchement et dans le développement de la régénération
au méme titre que celui des nerfs dans la régénération des membres chez les
Amphibiens (voir mise au point d'AVEL, 1961). Toutefois, 1'absence de données
concernant le probléme de 1l'influence du systéme nerveux dans la différencia-
tion du régénérat nous a conduit A reconsidérer chez les‘Annélides le rdle
de la chafne nerveuse.

Notre travail,réalisé chez 3 espéces de Nereidae (N. diversicolor,

~

N. pelagica et P. cultrifera), a consisté tout d'abord i étudier les poten-

tialités régénératrices caudales (chapitre I) et parapodiales (chapitre IT)
aprés ablation d'une partie du systéme nerveux. Nous avons ensuite analysé
1'état de différenciation des régénérats caudaux édifiés en 1l'absence de
chafne nerveuse et recherché le rSle de cette derniére dans la mise en place
des gradients de différenciation dorso-ventral (chapitre III) et antéro-
postérieur (chapitre IV) du régénérat. lLes résultats obtenus sont les

suivants.

1) Aprés ablation de la cha®ne nerveuse au niveau du front d'ampu-
tation, la régénération caudale reste possible, bien que limitée chez les -
Nereis étudides. L'étude morphologique et histologique de la régénération
obtenue dans ces- conditions nous a permis de constater que le r8le trophique
de la chafne nerveuse est peu important ; en effet, la chafne nerveuse q'est.
nécessaire ni au déclenchement de la régénération, ni i la segmentation du
régénérat, mis intervient néanmoins dans la croissance régénératrice. Par
contre, la chalne nerveuse exerce sur le régénérat une action "organisatrice"
importante permettant en particulier la différenciation des appendices seg-

mentaires (parapodiaux et pygidiaux).

- 2) L'étude de la régénération parapodiale dans différentes condi-
tions de "dénervation" démontre la dépendance de ce type de régénération
vis-d-vis du systime nerveux pédieux ; en effet, en son absence, la régéné-
ration parapodiale est impossible. Inversement, la déviation de la chaine
nerveuse dans la paroi du corps peut induire une néoformation de parapode.
Le systéme nerveux Jjoue donc un rdle trophique trés important au cours de la

régénération parapodiale.
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3) Chez les Nereis étudides, les régénérats caudaux édifiés en
1'absence de chafne nerveuse (régénérats "aneurogéniques") présentent des
caractéres dorsaux sur toute leur périphérie et semblent donc dépourvus de
polarité dorso-ventrale. Ces résultats sont confirmés par des expériences
d'induction de parapodes surnuméraires par greffe de baroi de régénérat
"aneurogénique" démontrant que la face ventrale de celui-ci se comporte
comme une face "dorsale" et ceci méme au cours de 1'hétéronéréidation
(apparition de papilles pygidiales sur toute la périphérie du pygidium). En
outre, nous avons constaté qu'un régénérat caudal, édifié en présence d'une
chafne nerveuse supplémentaire greffée en position dorsale, peut différencier
un petit territoire de nature "ventrale" sur la face dorsale du régénérat en
regard de 1l'implant de chafne nerveuse. Nos résultats permettent done de
considérer que la chafne nerveuse intervient dans la différenciation de
structures "ventrales" et qu'en son absence, la différenciation s'effectue
dans le sens dorsal, quelle que soit la position du territoire considéré et
a condition que celui-ci soit entrainé dans un processus de régénération.

Compte tenu des conditions du déclenchement d'une morphogenése
parapodiale supplémentaire (discontinuité tissulaire dorso-ventrale et inner-
vation de la zone de contact hétérologue) (BOILLY-MARER, 1971 a et 1971 b),
1'absence de différenciation de parapodes sur les régénérats "aneurogéniques"
peut 8tre interprétée comme résultant & la fois de 1'absence d'innervation

et de polarité dorso-ventrale.

4) Les régénérats caudaux "aneurogéniques" présentent sur toute
leur longueur une uniformité morphologique et anatomique contrairement aux
régénérats normaux. En outre, leurs potentialités régénératrices sont faibles
et se limitent a la restitution du seul pygidium. Compte tenu de 1'existence
chez les Nereis entiéres d'un gradient de régénération céphalo-caudal super-
posé au gradient de différenciation et de la similitude des différents seg-
ments du régénérat "aneurogénique", nous avons interprété la limitation des
potentialités régénératrices des régénérats "aneurogéniques” comme étant la
conséquence de l'absence, aprés amputation, d'une discontinuité longitudinale
entre le dernier segment souche "aneurogénique" et le pygidium néoformé.
Dans ces conditions en effet, l'amputation n'entratnerait pas une chute de

gradient entre la souche et le pygidium restitué.

En résumé, 1l'étude du rdle de la chafne nerveuse dans la régénératioq

met en évidence deux faits importants, relatifs 1'un au rdle trophique, 1l'autre
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au rdle "organisateur" de la chafne nerveuse. Nos résultats montrent en effet
que le rdle trophique de la chafne nerveuse dans la régénération caudale est
particuliérement limité. la Nereis est lé seule Annélide étudide Jjusqu'a
présent, susceptible de régénérer en direction caudale en l'absence de chatne
nerveuse. Cette propriété particuliére de la Nereis nous a permis de constater
que la chafne nerveuse est par contre nécessaire au déroulement normal de la
régénération et d'envisager 1'étude de son rdle dans la différenciation du
régénérat. Les résultats de 1l'analyse de 1'état de différenciation des régé- '
nérats "aneurogéniques" nous ont conduit & considérer que la chafne nerveuse l
contr8le 1'établissement de la polarité dorso-ventrale et du gradient de dif- |
férenciation antéro-postérieur. De nouvelles expériences s'averent nécessaires
pour préciser les modalités du rdle "organisateur" de la chatne nerveuse chez
la Nereis. Il conviendra héanmoins d'apprécier le degré de généralité de ces
conclusions en considérant la régénération d'autres Annélides et aussi celle
des membres"aneurogéniques’ d'Amphibiens (STEEN et THORNTON, 1963 ; YNTEMA,

1959 a et 1959 b).
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PIANCHE I

Régénération caudale chez Nereis diversicolor

Fig. a - Régénération normale (Nereis témoins) 15 jours apreés la section.
Remarquer la position ventro-latérale des ébauches parapodiales
(=) |

can : cirre anal néoformé.

Fig. b - Régénération en absence de chafne nerveuse (Nereis "dénervée')
15 jours aprés la section (face ventrale). Noter 1'absence d'ébau-
ches parapodiales sur les segments néoformés et de cirres anaux
sur le pygidium régénéré.

end : chafne nerveuse dévide ; van : vaisseau sanguin anal néoformé.

Fig. ¢ - Régénération d'une Nereis témoin, 1 mois aprés la section (face
ventrale). Remarquer la forme conique du régénérat.
can : cirres anaux néoformés ; in : intestin néoformé ; pn : para-
pode néoformé ; pyn : pygidium néoformé ; vvn : vaisseau sanguin

ventral néoformé.

Fig. d - Régénération d'une Nereis "dénervée" 1 mois aprés la section (face
ventrale ). Remarquer la forme cylindrique du régénérat, l'absence
de chafne nerveuse et de vaisseau sanguin ventral.
end : chafne nerveuse dévide ; pyn : pygldium néoformé ; vtn :

vaisseau sanguin néoformé.

les fleches Q——-é indiquent le niveau d'amputation.
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Figc b e
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Figo d -
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PLANCHE IT

Régénération caudale de Nereis

Régénération d'une N. pelagica normale 1 mois apres la section
(face dorsale).

ca : cirres anaux ; p : parapode ; pid : pigment dorsal ; R : régé-

nérat ; S : souche.

Régénération d'une N. pelagica "dénervée" 1 mois apres la section
(face dorsale).

pid : pigment dorsal ; R : régénérat ; S : souche.

Régénérat de la figure b vu par sa face ventrale.
la segmentation du régénérat est marquée par les plis dissépimen-
taires et la présence de vaisseaux sanguins transversaux (vt).

Noter 1l'absence de vaisseau sanguin ventral.

Régénération chez une N. diversicolor "dénervée" 2 mois 1/2 apreés

la section (face ventrale). Différenciation d'un parapode (p)
médio-ventral & la base du régénérat (R); son cirre dorsal (ed)
est dirigé vers 1'apex du régénérat.

S : souche.

Régénération chez une N. diversicolor "dénervée" 2 mois apres la

section (face ventrale). Différenciation de 2 parapodes (p) ventro-
latéraux a la limite souche (S) - régénérat (R).

cd : cirre parapodial dorsal.

Les fldches (—») indiquent le niveau d'amputation.






PIANCHE III

Etude histologique de la régénération postérieure normale chez Nereis.

Fig. a - Régénérat de N. diversicolor 8 jours aprés la section (coupe

Fig. b -

Fig. ¢ =~

Fig. d -

Figu e =

frontale) (la fléche —p indique le niveau d'amputation). Remar-
quer la formation de dissépiments par étirement des cellules
coelomiques dans le sens transversal ( — ) ; un certain nombre
des cellules de 1'épithélium intestinal (epi) sont activées.

c : coelome ; dpy : dissépiment pygidial ; ep : épiderme ; va :

vaisseau sanguin anal.

Coupe transversale passant devant la zone de prolifération pré-

pygidiale dans un régénérat de 15 jours chez N. diversicolor.

Détail d'une ébauche de bulbe sétigére (bu). Noter la migration
de cellules épidermiques en direction du coelome (c) et la présence
d'une figure mitotique (fl&ches).

b : membrane basale ; ep : épiderme ; so : scmatopleure.

Coupe frontale ventrale d'un régénérat de N. diversicolor de

15 jours passant par les ébauches de bulbes sétigeres (fleches).
me : cellules mésodermiques des bandelettes ventro~latérales ;

3

vv : vaisseau sanguin ventral.

Détail d'un bulbe sétigére de la figure c. Présence d'une membrane
pasale (b) entre les cellules épidermiques (ep) du bulbe et les
cellules somatopleurales (so) qui les entourent d'une couche

monocellulaire .

Coupe frontale ventrale dans la zone prépygidiale d'un régénérat de
N. pelagica 1 mois apreés 1'amputation.

Remarquer la différenciation des parapodes de 1'extrémité postérieure
i la partie antérieure du régénérat (F_TRh).

bu : bulbe sétigere ; d : dissépiment ; ebac : ébauche d'acicule ;
ebp : ébauche parapodiale ; me : cellules mésodermiques activées

ventro-latérales ; vt : vaisseau sanguin transversal.






PIANCHE IV

Etude histologique de la régénération

postérieure de Nereis diversicolor "dénervées”

Flg. a - Coupe frontale dans le blasteme de régénération 6 & 7 jours apres }
la section (la fléche indique le niveau d 'amputation). Remarquer >
la mise en place du dissépiment pygidial (dpy).

a : anus ; ep : épiderme ; epi : épithélium intestinal ; va : vais- !

seau sanguin anal.

Fig. b - Coupe sagittale d'un régénérat de 20 jours (les fléches indiquent
le niveau d'amputation).
a : anus ; 4 : dissépiment ; FD : face dorsale ; FV : face ventrale ;

vd : vaisseau sanguin dorsal ; vt : vaisseau transversal.

Fig. ¢ - Détail de la zone ventrale du régénérat de la fig. b. Remarquer
1'étirement des cellules coelomiques {( — ) dans le sens transversal
aboutissant 4 la mise en place des dissépiments (d). Noter la pré-
sence d'un groupe de cellules mésodermiques (me) devant le pygidium
(py) et l'absence d'activation dans 1'épiderme ventral (ep).
¢ : coelome ; epi : épithélium intestinal ; FV : face ventrale ;

so : somatopleure ; va : vaisseau sanguin anal.

Fig. d - Détail de la face dorsale (FD) du régénérat de la fig. b. Noter la
présence de fibres musculaires longitudinales (fml).

vd : vaisseau sanguin dorsal.







PIANCHE V

Etude histologique de la

régénération caudale de Nereis "dénervées"

|
Fig. a - Vue d'ensemble de la région moyenne d'un régénérat de 5 mois chez
N. pelagica (coupe transversale). Le mésentére ventral, le vaisseau |
sanguin ventral et la musculature longitudinale ventrale sont ?
apsents du régénérat.- k
FD : face dorsale ; FV : face ventrale : i : intestin ; mld :

musculature longitudinale dorsale ; vd : valsseau sanguin dorsal.

Fig. b -~ Vue de détail de la fig. a (partie ventrale du régénérat). la
musculature circulaire (mc) est présente dans le régénérat et la
musculature longitudinale ventrale n'est pas différenciée.

ep : épiderme ; FV : face ventrale

Fig. ¢ ~ Coupe transversale dans la région moyerne d'un régénérat de 45

jours chez N. diversicolor.

FD : face dorsale ; FV : face ventrale ; fme : fibre musculaire
circulaire ; i : intestin ; mld : musculature longitudinale dor-

sale ; vd : vaisseau sanguin dorsal.

Fig. d - Coupe frontale & un niveau ventral d'un régénérat de N. pelagica
2 mois apres la section. Noter 1l'absence d'épaississement de

1'épiderme et du mésoderme.

d : dissépiment ; ep : épiderme ; i : intestin.







Figo a -

Fig. b -
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PIANCHE VI

Etude histologique de la

régénération caudale de Nereis "dénervées"

Coupe subtransversale d'un régénérat d'l mois 1/2 chez

P, cultrifera.

Noter 1l'absence de faisceaux musculaires longitudinaux dorsaux
et ventraux.
FD : face dorsale ; FV : face ventrale ; fmec : fibres musculaires

circulaires ; 1 : intestin ; vd : vaisseau sanguinvdorsal.

Régénération chez N. diversicolor 20 jours aprés la section.

Différengiation d'l paire de parapodes ventro-latéraux (coupe
frontale) (les fliches indigquent le niveau d'amputation).
Présence d'un cordon nerveux régénéré (cor) & partir du nerf
pédieux (np) du dernier segment de la souche.

pn : parapode néoformé ; R : régénérat.

Régénération chez N. diversicolor 10 Jours apres la section.

Différenciation d'un cirre anal. Coupe sagittale dans la région
apicale du régénérat. Présence d'un cordon nerveux (cor) sous
1'épiderme ventral (ep) innervant le cirre anal néoformé (ca).

dpy : dissépiment pygidial ; FV : face ventrale.







PIANCHE VII

Régénération parapodiale chez Nereis diversicolor

Fig. a - Régénérat de 14 jours (les fléches indiquent le niveau de sec-

Figo b -l

Figs C =

Fig. d -

tion). Le notopode portant le cirre dorsal (cd) et le neuropode
sont présents a 1'état d'ébauches(ebno et ebne).

FD : face dorsale ; FV : face ventrale ; S : souche.

Régénération de 16 jours.

Présence des acicules parapodiaux néoformés non pigmentés (acn).
les lobes parapodiaux sont différenciés (1o).

ed : cirre dorsal ; FD : face dorsale ; FV : face ventrale ;

ne : neuropode ; no : notopode.

Régénérat de 16 jours.

Une soie parapodiale est différenciée (s) et une ébauche de cirre
ventral est apparue (ebev ). Remarquer la présence de fragmentg
d'acicules (aca) et de soies du parapode ancien (=),

FD : face dorsale ; FV : face ventrale.

Régénérat de 33 jours.
Le parapode est complitement différencié.

FD : face dorsale ; FV : face ventrale.






PIANCHE VIII

Etude histologique de la
régénération parapodiale chez N. pelagica .

Fig. a - Coupe frontale 8 jours aprés l'amputation parapodiale (les flé-

Fig. b

Fig. ¢

Fig. d

fig. e

.

S it \\
{2
. |

ches —# indiquent le niveau de section).
Remarquer 1l'introflexion des bords de la paroi du corps section-
née (€==) et le bouchon mésodermique (bm) obturant la plaie.

ba : membrane basale ancienne ; ep : épiderme.

Coupe transversale 8 jours aprés l'amputation (les fléches indi-
quent le niveau de section). la cicatrisation est achevée.

bm : bouchon mésodermique ; ¢ : coelome ; ep : épiderme cicatri-

ciel ; FD : face dorsale ; FV : face ventraleS%f: gam?&n ?aawur

Vue de détail de la fig. b. Présence de fibres musculaires trans-
versales (fmt) contre le bouchon mésodermique (bm).

ep : €épiderme cicatriciel.

Régénérat de 16 jours (coupe frontale) (les fléches indiquent le

niveau de section).

bu : bulbe sétigére : ¢ : coelome ; eblo : ébauches de lobes para-

podiaux ; me : cellules mésodermiques.

Régénérat de 16 jours (coupe frontale).

Détail d'un bulbe sétigére (bu). Noter 1l'aspect pédonculé du sac
sétigére et la présence de grandes cellules basales activées
(fleches).

¢ : coelome ; ep : épiderme.






PIANCHE IX

Etude histologique de la

régénération parapodiale chez Nereis pelagica

Fig. a - Coupe transversale d'un régénérat normal de 22 jours (les fléches

Figo b =

Fig. ¢ -

Fig. d -

indiquent le niveau de l'amputation).

aca : acicule ancien ; acn : acicule néoformé ; cv : cirre para-
podial ventral.

Coupe transversale d'un régénérat normal de 2 mois. Ia différen-

ciation du parapode est compléte et sa croissance pratiquement
achevée.

Régénération parapodiale dans un segment dépourvu de chafne ner-
veuse, 25 jours apres 1'ablation du parapode et du ganglion pédieux
correspondant (coupe transversale) (la fléche indique le niveau de
1'amputation). Remarquer & proximité d'un cordon nerveux (cor)
1'étirement des cellules épidermiques vers 1l'extérieur (astérisque).

bu : bulbe sétigere ; mlv : musculature longitudinale ventrale.

Régénération parapodiale dans un segment dépourvu de chafne nerveuse
40 jours aprées 1l'amputation (coupe transversale) (la fléche indique

le niveau de section). gp : ganglion pédieux.






PIANCHE XTI

Etude histologique des néoformations surnuméraires induites par déviation

de la chafne nerveuse en position hétérotope chez N. pelagica

Fig. a - Néoformation indifférencide (fléche) 6 mois aprés la déviation de
la chafne nerveuse dans la paroi latérale du corps (coupe frontale).

end :‘chaine nerveuse déviéeb P ¢ P&M%Fodb':

Fig. b - Détail de la fig. a. L'excroissance provient de la prolifération
de 1'épiderme (ep) au niveau du contact de celui-ci avec 1'extré-

mité déviée de la chafne nerveuse (cnd).

Fig. ¢ - Néoformation parapodiale 40 jours apres la déviation de la chafne
nerveuse dans la paroi latérale du corps (coupe frontale).

ac : acicules ; cor : cordon nerveux.

Fig. d - Aspect de la paroi dorsale du corps d'une Nereis aprés déviation
de la chafne nerveuse & ce niveau depuis 3 mois (coupe transver-
sale). Constater la présence de cordons nerveux régénérés (cor)
sous 1l'épiderme et 1l'absence de morphogenése supplémentaire.
b : membrane basale ; end : cha®ne nerveuse déviée ; ep : épiderme ;

mld : musculature longitudinale dorsale.

Fig. e - Néoformation indifférenciée aprés déviation de la chafne nerveuse
dans la paroi latérale du corps depuis 3 mois (coupe transversale).
’ d ¥ 4
Elle resulte(a'evagination de la paroi du corps.

cor : cordon nerveux ; fm : fibres musculaires.

Fig. f - Néoformation indifférenciée aprés déviation de la chaine nerveuse

dans la paroi dorsale du corps depuis 4 mois (coupe transversale).

Remarquer l'évagination de la paroi dorsale du corps.

mld : musculature longitudinale dorsale.






PIANCHE XII

Implantation de la chatne nerveuse dans la paroi

dorsale du corps chez N. pelagica

Fig. a - Régénération postérieure en présence d'une chafne nerveuse dorsale
au niveau du front de section (coupe transversale) : néoformation
de deux parapodes surnuméraires (astérisques) sur la face dorsale
du régénérat 5 mois aprés l'amputation.

FD : face dorsale ; FL : face latérale ; i : intestin.

Fig. b -~ Vue de détail de la figure précédente. Observer les ganglions

nerveux régénérés (gn).

Fig. ¢ - Présence de deux cordons nerveux régénérés (cor) sous 1l'épiderme
dorsal du dernier segment de la souche (coupe transversale). Noter

1l'absence de rdéactivité tissulaire & ce niveau.

Fig. d - Néoformation indifférenciée dans la paroi dorsale de la souche
(coupe transversale). Elle est constituée par 1'évagination de
la paroi dorsale du corps.
fn : fibres nerveuses régénérées : m : musculature de l'excroissance ;

mld : musculature longitudinale dorsale.

s » 2 . ’, ’ ’, . 1}
Régénération caudale de régénérats'’aneurogéniques’ chez Nereis

Fig. e - Régénération 33 Jjours aprés la section d'un régénérat chez N. diver-
sicolor (coupe frontale). Le diamétre du régénérat néoformé est
inférieur & celui du régénérat souche. Noter 1l'existence d'une zone
de prolifération importante et d'une ébauche de dissépiment
(astérisque).

a : anus ; va : vaisseau sanguin anal.

Fig. £ - Régénération 33 Jours apres la section d'un régénérat chez N. diver-

sicolor (coupe frontale) Seul le pygidium est restitué.

Fig. g - Régénération 2 moiSiapréé“ia“éection d'un régénérat de N. pelagica
(coupe frontale). Le régénérat néoformé est constitué d'un segment
anal et d'une zone prépygidiale non segmenté.

va : vaisseau sanguin anal.

Ies fléches indiquent le niveau d'amputation.







