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INTRODUCTION



L'importance de la polarité des tissus situés au niveau du
plan d’'amputation dans la morphogenése régénératrice a été démontrée
chez de nombreux Invertébrés et Vertébrés. Cette polarité dans le plan
transversal est représentée généralement par deux axes : dorso-ventral
et antéro-postérieur (cas des membres d'Amphibiens et des appendices
d'Arthropodes).

Les conditions tissulaires de la mise en place d’un centre
morphogénétique régénérateur ont été définies par 1l'induction expérimen-
tale de morphogenéses supplémentaires. Selon l1’hypothése de BART (1865a)
émise chez 1'Insecte Carausius morosus, ces derniéres ont pu &tre obte-
nues par la création artificielle d'un contact de tissus de qualités
opposées dans le plan transversal [antérieur/postérieur et(ou) dorsal/
ventral]. La morphogen&se induite "agirait en quelque sorte pour sépa-
rer de nouveau les faces opposées 1l'une de 1l’autre” (BART, 13969).

WOLPERT (1968) a introduit la notion de "valeur de position”
Elle consiste & assigner & chague cellule d’un ensemble une valeur pro-
pre par rapport a celles qui l'entourent. Cette notion a permis & FRENCH,
BRYANT et BRYANT (1976) de propgser un modéle explicatif de la genése
d'un centre morphogénétique supplémentaire.

L'inducticn d'une morphogenése supplémentaire par la mise en
contact de tissus de qualité opposée a pu &tre obtenue chez les Insectes
(BODENSTEIN, 1837 ; BART, 1965 a et b, 1371 ; BOHN, 1865 et 1972 ;
BULLIERE, 1870 ; SHAW et BRYANT, 1875 ; FRENCH, 1876), les Aranéides
(LHEUREUX, 1870), les Crustacés (HOARAU, 13867 et 1969 ; NOULIN, 1970 et
1971), les Planaires (STEPHAN et SCHILT, 18867 ; SCHILT, 1970), les Am-
phibiens (ABELOOS et LECAMP, 1931 ; LHEUREUX, 18975, 1977 et 1878 ;
BRYANT et ITEN, 1976 ; TANK, 1878 et 1881 ; MADEN, 1982 et 1883 ; HOLDER
et WEEKES, 1984) et les Oiseaux (JAVOIS, ITEN et MURPHY, 4881 ; JAVOIS
et ITEN, 1982). En ce qui concerne les Annélides, le seul résultat obte-
nu jusqu'd présent est relatif au Polychéte Nereis pelagica. Chez cette
espeéce, le développement d'une morphogenese parapodiale surnuméraire
survient dans tous les cas ol l'on associle des paroils de corps de faces
opposées {dorsale et ventrale) en présence d'une innervation adéquate
de la zone de contact hétérologue (BOILLY-MARER, 1968, 13871 a et b).

Ces résultats concernant les conditions de 1'apparition d'une mor-
phogenése supplémentaire cnt le plus souvent &té étendus aux marphogenéses

régénératrices : L'amputation d'une partie du corps rompt la continuité harmo-



nieuse existante et crée des contacts anormaux de tissus & "valeur de
‘position"différente ; cette juxtaposition de tissus hétérologues dé-
clenche un processus de morphogenése régénératrice pour tenter de re-
constituer une harmcnie entre lés tissus.

A la suite de ces travaux s'est posé le probléme de connaltre
la nature de 1l'information de position.

Dans cet ordre d'idée, BULLIERE, BULLIERE, MOUNAJI, DE REGGI
et GHARIB (1982) ont établi 1'existence de différences antigéniques au
niveau des membranes cellulaires épidermigques de diverses parties de
la patte de 1'Insecte Blaberus craniifer, ces différences é&tant en re-
lation avec la positicn que ces parties occupent autour de 1'appendice.
Certains travaux suggérant que la vitamine A et ses aralogues provoguent
des changements dans la composition moléculalre de la membrane cellulai-
re et (ou) du "cell-coat”, leur effet a &té étudié chez les Amphibierns.
Ainsi, THOMS et STOCUM (1984) ont montré chez Ambystoma mexicamum et
Notophthalmus viridescens que 1l'acide rétinolque est capable de trans-
former les "valeurs de position” de cellules situées dans 1'axe proximo-
distal et les axes transverses du membre amputé et de provoguer des du-
plications du membre en régénération.

Une autre maniére de déterminer la nature de 1'information
de position est de rechercher le(s) facteur(s]) susceptible(s) de contrd-
ler cette information de position. C'est la voie gue nous avons choisie.

Chez les Annélides, 1'un de ces facteurs pourrait &étre la
chaine nerveuse, ce que nous nous sommes proposés de démontrer dans ce
travail. En effet, chez ces Invertébrés, la chaine nerveuse joue un ré-
le important dans la morphogeneése régénératrice (voir revues de AVEL,
1947 et 1961 ; ABELOOS, 1865 ; HERLANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965 ; DURCHON,
1967). Ce rdle de la chaine nerveuse dans l'organisation du régénérat
gst souligné par ses effects inducteurs.

C'est dans ce cadre de recherches gue nous avons poursuivi
nos travaux en nous intéressant & la Nereis, Annélide Polych&te. Sa ca-
pacité & régénérer postérieurement en absence de chalne nerveuse
(HOLMES, 1831 ; BAILEY et BAILEY, 1938) et la possibilité d'y analyser
la qualité dorsale ou ventrale d'un territoire par greffes hétérologues
{(BOILLY-MARER, 1971 & et b} faisaient de cet animal un mecdéle pour 1'é-
tude de 1'influence de la chaine nerveuse dans 1'établissement de la

polarité dorso-ventrale du régénérat caudel.



Un tel travail exigeait de définir le polarité dorso-ventrale.
Son étude a fait l’objet de la premiére partie de cette thése, partie
qui comprend deux volets : Les éléments de la polarité dorso-ventrale
observés dans un métamere intact sont décrits dans le chapitre I ; le
chapitre II est consacré au réteblissement de la polarité dorso-ventrale
dans les conditions normales de régénération.

La deuxiéme partie de ce mémoire est consacrée & 1'étude expé-
rimentale de la régénération caudale é&tablie en absence de chaine ner-
veuse [(chapitres III et IV) ou en présence de deux chalnes nerveuses
(chapitre V). Elle a pour but d’analyser 1'expression de la polarité
transversale dans ces deux conditions d'innervation.

Dans la troisiéme partie de ce travail, et dans le but de
rechercher un criteére biochimigue de la différenciation derso-ventrale
des régénérats, nous avons effectué upe étude de la biosynthése des
RNA. Cette derniére a été mesurée, au cours de la régénération posté-
rieure effectuée en présence ou en aebsence de chaine nerveuse, dans les
régénérats complets et dans chacun des territoires opposés (dorsal et

ventrall.



MATERIEL ET TECHNIQUES



I. - MATERIEL

Nos recherches ont porté sur deux Annélides Polych&tes de la
famille des Nereidae (Nereis diversicolor O.F. Miller et Nereis pelagica
Linné), récoltées & Ambleteuse (Pas-de-Calais). Ces deux espéces sont
capables de régénérer aprés section du corps, mais uniquement en direc-

tion postérieure.

En captivité, les vers sont placés individuellement dans des
bocaux en verre contenant 250 ml d'eau de mer filtrée renouvelée tous
les 15 jours et recouverts d’'un opercule en verre. Ils sont nourris
d'Entéromorphes. Des morceaux de papier filtre sont ajoutés a l'eau de
mer atin que s'y fixent les mucosités sécrétées par les animaux. La tem-
pérature d’'élevage est de 17 * 1°C pour N. diversicolor et de 14 = 1°C

pour N. pelagica.

Les vers opérés sont de taille moyenne (55 & 80 segments) et
n'cent pas encore atteint la maturité génitale ; on sait en effet que
la maturation des produits génitaux est corrélative d'une disparition des

capacités régénératrices des Neretdae (DURCHON et JOLY, 1978).

IT. - TECHNIQUES

A - ANESTHESIE

Avant chaque opération ou prélévement de fragments de ver, les
animaux sont plongés dans une sclution de chlorétone & 0,1 % dans de 1l'eau

-

de mer filtrée. L'anesthésie survient au bout de 15 & 20 minutes.

Toutes les opérations sont pratiquées au minimum 10 Jours apreés
la récolte, & la température d'élevage, sous une loupe binoculaire (NACHET)
éclairée par des fibres optiques. L'amputation postérieure est obtenue par
une section, effectuée & l'aide d'un scalpel, au niveau des 2/3 postérieurs
des animaux ; elle peut ou non 8tre précédée de différents types d'opéra-
tions (ablations, déviations, greffes de chaine nerveuse ou de paroi du

corps) effectuées sur les quelques segments (2 & B) situés immédiatement en
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Fig. 1 - Technique d'ablation de la chaine nerveuse chez Nereis ;
vue ventrale.

ag : agrafe en argent ; cn : chaine nerveuse ; cnd : chaine
nerveuse déviée ; cr : crochet ; fe : fente dans la paroi
du corps ; i : intestin.

«+—» : section de la chaine nerveuse

A=——P: axe antéro-postérieur.



avant du plan de ssction., Nous ne rapporterons ici que la technique d'abla-
tion locale de la chalne nerveuse qui représente l'opération de base de
ce travail (Fig. 1), les autres types d’opérations seront décrits dans les

chapitres gui les concernent plus particuliérement.

L'ablation de la chaine nerveuse est effectuée sur 3 & 5 segments
de longueur, par découpage d'une mince languette de paroi du corps en in-
cisant celle-ci de chaque c8té de la chaine nerveuse a l'aide de ciseaux
de Pascheff-Wolf MC 19 (MORIA). La chaine nerveuse est sectionnée trans-
versalement & l'extrémité postérieure des incisions (Fig. 1 a). L'étroit
fragment de paroi de corps la contenant est détaché de ses adhérences
avec la musculature oblique et le mésentére ventral contenant le valsseau
sanguin ventral. Afin d'éviter la régénération de la chaine nerveuse, son
extrémité postérieure est amenée en direction antérieure, a l'aide d’une
aiguille de tungsténe effilée et recourbée en crochet, par une fente pra-
tiguée 3 segments en avant de la zone dépourvue de chaine nerveuse

(Fig. 1 a). Les deux bords de la plaie médic-ventrale sont suturgs a

1’aide d'agrafes en fil d'argent de 3,07 mm de diamétre (Fig. 1 b).

C - TECHNIQUES HISTOLOGIQUES

1 - Microscopie photonigue

~

* Les fragments de Nereis destinés & 1'examen histolo-
gique sont fixés au Bouin-Hollande sans acide acétique. Aprés inclusion
dans la paraffine (60-62°C), les blocs sont débités en coupes sériées
d'une épaisseur de 5 & 7 um. Les colorations topographiques les plus
couramment employées ont &€té la triple coloration de Prenant (Trioxy-
hématéine ferrique~éosine-vert lumiére) et 1'Azan,

* La localisation et le développement du systéme nerveux
dans la souche et dans le régénérat, aprés simple amputation et aprés ampu-
tation d'une zone dépourvue de chaine nerveuse, ont été appréciés par
une méthode de détection de 1’activité cholinestérasique [Technique de
KOELLE et FRIEDENWALD (19439) modifiée par GWYN et HEARDMANN (13965) et
adaptée & N. pelagica par DHAINAUT~COURTOIS (1977)]. Aprés fixation au



-

formaldéhyde salé 3 10 % pendant 4 heures & 4° C, des coupes de 80 &
100 um d'épaisseur sont obtenues au microtome & congélatioh. Elles sont
mises & incuber pendant 80 minutes & la température ambiante dans un
substrat renfermant de 1l'acétylthiocholine dont la composition est la

suivante :

- Sulfate de cuivre 0,1 M et ereasersasennna 1 partie
- Glycocolle 0,5 M CesisEsesreenaneassscananans 1 partie
- Tampon acétate 0,1 M tesssessrassenssensseaes 25 parties

- Liquide surnageant obtenu apres centrifugation
(3500 t/mn) du mélange iodure d’acétylthiocholine &
2 % (3 parties) + sulfate de cuivre 0,1 M

(4 parties) et et earsee e s et et v 4 parties

La révélation, d'une durée de 2 minutes, s'effectue dans une solution

de sulfate d'ammonium & 5 %.

2 - Microscopie électronique & transmission

Les pitces sont fixées pendant 4 heures & 4°C dans une solu-
tion de glutaraldéhyde. (TAAB) & 2,3 % dans un tampon phosphate 0,2 M
a pH 7,2 puis lavées une nuit dans la méme solution tampon. Elles su-
bissent alors une post-fixation par le tétroxyde d'osmium & 1 % (LYON-
ALEMAND LOUYOT) dans un tampon phosphate 0,2 M & pH 7,2 & la température

du laboratoire pendant 90 minutes.

La déshydratation s'effectue dans des bains d'acétone de degré

croissant, les échantillons &tant finalement inclus dans l'araldite.

Les coupes sont obtenues a l'ultramicrotome PORTER-BLUM MT,I
€quipé de couteaux de verre. Les coupes semi-fines sont colorées au
bleu azur & 0,1 % ou au bleu de Toluidine & 2 %. Les coupes ultrafines,
recueillies sur grilles nues, sont contrastées & 1l'acétate d'uranyle
puis au citrate de plomb selon REYNOLDS (1963). Elles sont ensuite

observées au microscope SIEMENS Elmiskop I.
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Les pieces sont fixéss, lavées et post-fixées comme pour la
microscopie électronique & transmission, seuls les temps changent
1 heure pour la glutaraldéhyde et 15 minutes pour le tétroxyde d'osmium.
Aprés un lavage trés soigneux (7 & § bains rapides) dans de l'eau bidis-
tillée passée sur filtres MILLIPCRE, on effectue une lyophilisation d'une

durée de 7 heures. ¢

Les échantillons collés sur un porte-gbjet sont recouverts
d'une fine pellicule du mélange or-palladium (60 % - 40 %} par métalli-

sation sous vide et observés au microscope & balayage Stersoscan MKIIa
(CAMBRIDGE) .

E -~ TECHNIQUES BIOCHIMIQUES

La synthése de RNA dans les régénérats sst appréciée par l'incor-

poration d'uridine tritige.

1 - Injection du précurseur

Les animaux en expérience subissent une injection unique,
dans la cavité coelomique, de 4 uCi & 6 uCi de solution d’uridine-3H
{activité spécifigue : 24 Ci/m.mol, CEA Saclay) & l'aide d’une seringue
HAMILTON (n° 701).

2 - Mesure de l’'incorporation d'uridine-SH dans les RNA

~

Aprés 5 & 6 heures d’incubation & la température de 1l'élevage,
les échantillons (régénérats entiers ou non ; segments témoins) sont préle-
vés sur chague animal en expérience. Chaque échantillon est homogénéisé
séparément dans 1 ml d'eau distillée & 4°C & l'aide d'un broyeur de POTTER-
ELVEHIEM (avec piston en téflon). Le piston et le tube sont rincés avec

1 ml d’eau distillée qui compléte & 2 ml 1'échantillon homogénéisé, déposé

dans un tube & essal placé dans de la glace pilée.

La gquantité de protéire de chaque échantillon est dosée sur une
aliquote de 1'homogénat (300 & 1000 ul suivant les séries) soit par 1la
méthode de LOWRY, ROSEBROUGH, FARR et RANDALL (13951) modifiée par
MARKWELL, HAAS, BIEBER et TOLBERT (1978) soit par la microméthode de

dosage des protéines selon BRADFORD (1878).
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La fraction acido-insoluble du reste de 1'homogénat (1000 a
1700 ul) est précipitée avec 1/10 de son volume (100 & 170 ul) d’acide

> )

trichloroacétique & 100 % (TCA) pendant 15 minutes & 0°C. Le précipite
obtenu est lavé & trois reprises sur un filtre en microfibres de verre
(WHATMAN GF/C) avec du TCA & 5 %, Le filtre séché est introduit avec 6 ml
de liguide scintillant (Lipoluma) dans un pilulier de comptage. La radio-
activité des échantillons est quantifiée en c.p.m. d’'uridine-3H incorporee
par microgramme de protéine, & 1l'aide d'un compteur & scintillation Rack
Beta (LKB, WALLAC 1215). L'expression "synthése de RNA", gue nous utilise-
rons par la suite, correspondra a l'inccrporation d'uridine-3H dans les

RNA.

Tout au long de nos expériences, nous avons vérifié systéma-
tiguement gue 1'uridine-3H est incorporée uniguement dans les RNA et nan

pour une partie dans les DNA. Ce contr8le est réalisé de la fagon suivante

La moitié de 1'homogénat destinée au comptage des échantillons
(850 ul) est traitée par 410 pul de KOH,N pendant 16 & 24 heures & 37°C.
Cette fraction de 1’'homogénat est ensuite précipitée avec 100 ul de TCA,
comme précédemment. Le RNA étant hydrolysé, on ne recusille sur les filtres
que le DNA. Ainsi, si de la radicactivité est enregistrée sur ceux-ci,
elle sera due 3 la transformation de 1'uridine-3H en thymidine-3H ; il
faudra donc soustraire cette radicactivité (exprimée en nombre de c.p.m)

de celle obtenue dans l'autre moitié de 1'homogénat.



PREMIERE PARTIE

LA POLARITE DORSO-VENTRALE



Dans cette premiére partie, nous analysercons la polarité
dorso-ventrale des Nereidae. Nous considérerons d'abord 1'animal
intact chez lequel nous décrirons les é€léments assurant cette pola-
rité (Chapitre I) puis nous Atudierons la mise en place de celle-ci
au cours de la régénération caudale normale (Chapitre II). Nous
rappellerons que le corps des Nereidae se compose d’une succession de
segments constituant 3 zones : le prostomium, le métastomium et le
pygidium.

- Le prostomium représente le segment céphalique.

- Le metastomium, entierement métamérisé, est composé de nom-
breux segments (= métaméres). Ceux-ci, exception faite du premier
(= péristomium), portent de chaque cdté un parapode. Ils sont séparés
les uns des autres par un dissépiment marqué par un repli cuticulaire.
La limite entre 2 segments consécutifs constitue un intersegment.

- lLe pygidium constitue le dernier segment du corps ; il porte
2 cirres anaux (= pygidiaux) dirigés postérieurement en position ventro-

latérale.



CHAPITRE I

ANALYSE DE LA POLARITE
DORSO-VENTRALE D‘UN METAMERE



Chague métameére apparalt constitué de deux territoires carac-
téristigues, un dorsal et un ventral, séparés par des parapodes latéraux.
Une représentation schématique des caractéres morpholcgiques et histo-
logiques typigues & chacun des deux territoires opposés (dorsal et
ventral) d'un segment normal est donnée dans la figure 2. L'é&tude de la
peclarité transversale (dorsoc-ventrale) d'un segment intact du corps a
constitué un point de départ pour nos recherches sur le déterminisme de
son rétablissement au ccurs de la régénération postérieure. Effectuée
sur des segments situés au niveau ol les opérés seront amputés de leur
gueue, elle a été envisagée d'un point de vue morphclogique et histolo-
gique. Néanmoins, 1l'ensemble des caracteres qui seront décrits pour un’
territoire donné (dorsal ou ventral) n’ayant vraisemblablement pas la
méme signification guant au positionnement de ce territoire, il nous
appartiendra de déterminer dans la deuxiéme partie de ce mémoire, a la
vue des résultats expérimentaux obtenus, lesguels constituent les véri-

tables critéres de différenciation territoriale dorsale ou vertrale.

I. -~ CARACTERES MORPHOLOGIQUES

A - SURFACE DES TEGUMENTS

Le territcire dorsal présente une surface nettement convexe,
constituée par une bande tégumentaire située entre les deux rangées de
parapodes. La surface du territoire ventral quant & elle est pratiguement
plane ; elle présente une légére dépression médiane avec un repli cuti-
culaire plus ou moins margqué au niveau de la chalIne nerveuse qui, ce
couleur blanche, est le plus souvent visible par transparence (Pl. I,

fig. a)l.

B - PIGMENTATION DU CORPS

DG & un grand nombre de granules pigmentaires noirs, le tégument
de la face dorsale est moins clair gque celui de la face ventrale (P1l. I,
fig. b et cJ.

De part et d'autre du vaisseau sanguin longitudinal, le territoire
dorsal présente également une pigmentation claire due & la présence de

granules blanc Jjaunftres situés sur la face interne de la paroi du corps.
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Fig. 2 - Coupe transversale schématigue d'un segment sétigére de Nereis.

ac : acicule ; cd : cirre parapodial dorsal ; cn : chaine nerveuse ;
cv ¢ cirre parapodial ventral ; FD : face dorsale ; FV : face
ventrale ; gp : ganglion pédieux ; 1 : intestin ; mc : muscles
circulaires ; mld : muscle longitudinal dorsal ; mlv : muscle
longitudinal ventral ; mo : muscle oblique ; ne : neuropode ;

nep : néphridie ; no : notopode ; ocp : organe cilio-phagocytaire ;
sa : soies & arétes ; ss : soles terminées par des serpes ; vd :
vaisseau sanguin longitudinal dorsal ; vt : vaisseau sanguiln
transversal ; vv : vaisseau sanguin longitudinal ventral.



Fig. 3 - Demie coupe transversale schématique d’'une Nereis figurant
1'appareil circulatoire (d'apreés FAUVEL, 1958) ; les vais-
seaux sanguins sont représentés en noir.

at : anse vasculairs transversale ; cn : chalne nerveuse ;

FBD : face dorsale ; FV : face ventrale ; 1 : intestin ;

lpd : languette parapcdiale dorsale ; 1lpv : languette para-
podiale ventrale ; mld : muscle longitudinel dorsel ; mly
muscle longitudinal ventral ; vd : vaisseau sanguin longitu-
dinal dorsal ; vpd : vaisseau sanguin pédieux dorsal ; vpv
vaisseau sanguin pedieux ventral ; vv : vaisseau sanguin lon-
gitudinal ventral.
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Chez N. pelagica, cette pigmentation est essantiellement localisée en
une petite plage médio-dorsale située immédiatement en arriere de
chagque dissépiment ; elle cache en partie le vaisseau sanguin dorsal
sur une longueur équivalente & environ 1/3 de segment (Pl. I, fig. b).
Parfois, on observe également des granules pigmentaires clairs dans
les secteurs latéraux de la paroi dorsale du corps ainsi gue sur la
rame dorsale des parapodes. Cependant, on ne reléve en aucun cas de

pigments clairs sur le territoire ventral d’'un segment.

C - VAISSEAUX SANGUINS

1 -~ Vaisseaux longitudinaux

Deux vaisseaux sanguins longitudinaux traversent les méta-
méres. Ils sont bien visibles gr8ce & la couleur rouge de 1l'hémoglobine

dissoute dans le plasma sanguin.

- Le vaisseau médio-dorsal, rectiligne (Pl. I, fig. b), pré-
sente des secteurs contractiles qui entrainent le sang de l’arriére vers
1'avant du corps.

- Le vaisseau médioc-ventral, de diamétre constant, zigzague
sous la chaine nerveuse. Le sang y circule antéro-postérieurement avec

un débit régulier.

2 - Vaisseaux transversaux

Chague parapode est irrigué par un vaisseau dorso-pédieux
et par un vaisseau ventro-pédieux se ramifiant dans les languettes pédieu-
ses (Fig. 3). Ces deux vaisseaux sont reliés par une grosse anastomose
et forment des anses vasculalres transversales mettant en communication
les deux vaisseaux longitudinaux ; ces derniers communiguent en cutre

avec le plexus intestinal par des petits vaisseaux (FAUVEL, 13959).

D - PARAPODBES

Chague métamere présente de chague c&té du corps une expan-
sign latérale appelée parapaode. Un parapode comprend deux rames
disposées dans un plan transversal : une dorsale (notopode) située dans

le prolongement du secteur dorsal et une ventrale (neuropode) localisée
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Fig. 4 - Anatomie, chez Nereig, de la chaine nerveuse et des nerfs
segmentaires dans quelgues segments (d'aprés SMITH, 1857).

cn : chaine nerveuse ; gp : ganglion pédieux ; gv : ganglion
de la chalne nerveuse ventrale ; i : intestin ; mld : muscu-
lature longitudinale dorsale ; mlv : musculature longitudi-
nale ventrale ; nl : nerf longitudinal ; np : nerf parapodial ;
ns : nerfs segmentaires (I, II, III, IV) ; p : parapode ; vd
vaisseau sanguin dorsal.

A —> P : axe antéro-postérieur de l'animal.
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dans le prolongement du secteur ventral du corps. Chague rame, maintenue
par un acicule rigide, comprend deux lobes (Pl, I, fig. d) et un mamelon
sétigére supportant des soies disposées en faisceaux (Fig. 2). L'article
terminal des soies dorsales se présente scus la forme d'une longue aréte
dentelée ; les soies ventrales sont terminées les unes en aréte, les

autres par un court article en forme de serpe (FAUVEL, 1959). L'orientation
dorso-ventrale du parapode est, en outre, signalée par 1l'existence d'un

cirre dorsal plus long gque le cirre ventral.

IT. - CARACTERES HISTOLOGIQUES

A - EPIDERME

La paroi du corps est limitée par un épiderme reccuvert d’'une
cuticule. L'épiderme, constitué d’une seule couche cellulaire, présente
un aspect alvéolaire dd aux deux types de cellules le compocsant : cellules
de soutien et cellules & mucus. Selon SMITH (1957), las deux surfaces épi-
dermigues different par leur innervation, 1l'épiderme ventral renfermant

un plus grand nombre de cellules sensorielles que 1'épiderme dorsal.

La présence de la chaine nerveuse et des principaux cordons ner-
veux caractérise le territoire ventral, Dans chague segment, on distingue
ventralement une paire de ganglions accolés, appartenant & la chaine ner-
veuse médiane, st les nerfs segmentaires I, II (pédieux ou parapodial),
III et IV (SMITH, 1857).

1 - La chaine nerveuse

Située au dessus de l'épiderme ventral, & proximité immédiate
de celui-ci, elle est constituée d'un coeur fibreux (neuropile), d'un
anneau cellulaire renfermant les périkaryons neuraux et d'un cortex glial
externe composé de cellules et de fibres gliales (SMITH, 1957 ; BASKIN,

1971 a et b). Une lame neurale (= basale) la sépare de la cavité ccelomique.
Des muscles longitudinaux supraneuraux tapissent la face supérieure de la
chaine nerveuse et des muscles obliques s'insérent dans sa partie ventro-
latérale (Pl. I, fig. e). Une lame neurale entoure les connectifs inter-

ganglionnaires et les sépare ainsi de 1l'épiderme en laissant une petite
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zone de cavité coelomique entre 1'épiderme et les connectifs de la
chaine nerveuse. Par contre, au niveau des ganglions de la chaine ner-
veuse, on ne distingue pas de lame neurale entre le cortex glial externe
ventral et la zone épidermique médiane sous-jacente ; il existerait donc
a3 ce niveau une continuité entre ces deux tissus, ce gui est conforme

aux observations de BASKIN (13971 c).

2 - Les nerfs segmentaires

Ils présentent une direction transversale. Leur description
en a été effectuée par SMITH (1957).

- Les nerfs I et IV sont disposés respectivement immédiate-
ment en arriére et en avant de chaque dissépiment,

- Les nerfs I1II, les plus gros, sont situés sur le 1/3 anté-
rieur du segment. Ils s'épaississent latéralement & la base de chaque
parapode en un ganglion pédieux (parapodial) (Fl. II, fig. a et B]). Chague
nerf se divise ensuite en deux branches, une dorsale et une ventrale,
innervant les deux rames du parapcde. La portion médiane préganglicnnaire
du nerf II chemine entre 1'épiderme et la musculature pariétale (P1l. II,
fig. b).

- Les nerfs III, tres fins, émergent des ganglions de la

chaine ventrale légerement en arriére des nerfs pédisux.

C - MUSCLES_LONGITUDINAUX

Quatre faisceaux de muscles longitudinaux (2 dorsaux et 2 ventraux)
sont disposés respectivement de part et d'autre du vailssesau senguin lengi-
tudinal dorsal et de la chaine nerveuse ventrale (Fig, 2 et Pl, I, fig. dJ.
Chaque faisceau musculaire est situé contre la musculature circulaire
pariétale dans sa portion centrale et médio-latérale. L'extrémité latérale
du faisceau, généralement effilée, est détachée de la paroi du corps

(Pl. II, fig. a).

Les faisceaux dorsaux et ventraux contiennent les mémes fibres
musculaires, mais leur agencement est différent:
- Les faisceaux dorsaux sont constitués d'une bandelette étroite

de fibres disposée en arc de cercle, dont l'extrémité périphérigque plonge



- 19 -

dans la cavité coelomigue.
- Les faisceaux ventraux, plus épais dans leur partie médiane,
présentent une extrémité latérale repliée vers la portion médiane du

faisceau.

D - ORGANES SEGMENTAIRES

On distingue dans chaque segment une paire de néphridies et
une paire d'organes cilio-phagocytaires. Ces deux types d'organes sont
indépendants 1'un de l'autre et occupent une position différente dans le
plan transversal : ventrale pour les néphridies et dorsale pour les organes
ciliés (Fig. 2 et Pl. II, fig. a).

1 - Néphridies

GOODRICH (1823 et 1945) chez N. diversicolor et FAGE (1306)
chez Rerinerets cultrifera en ont effectué une &tude descriptive. Elles
se composent de l'intérieur vers l'extérieur de quatre zones :

- Un entonnoir cilié (= néphrostome) s'ouvrant dans la cavité
coelomique, du segment antérieur ;

- Un canal néphrostomien cilié postseptal qui traverse le
dissépiment ;

- Un sac néphridial ovoIde de grande taille (100 & 200 um
de diamétre] contenant le canal néphridial cilié ;

- Un court canal non cilié faisant suite au sac néphridial

et aboutissant au néphridiopore situé & la base du parapode.

La néphridie est facilement repérable sur coupes histologiques
par son grand sac néphridial disposé ventro-latéralement, Celui-ci est
localisé dans le 1/3 antérieur du segment (Pl., I, fig. a), entre le
faisceau musculeire longitudinal et le cirre parapodial ventral, immédiate-

ment au-dessus du ganglion pédieux (Pl. II, fig. a, b et cl.

2 - Organes cilio-phagocytaires

Découverts par GOODRICH {(18895) et décrits par FAGE (13808),
ces organes sont en continuité dans leur partie supérieure avec la soma-
topleure et dans leur partie inférieure avec le dissépiment. Ils s'éten-

dent sur la moitié postérieure de chaque sagment jusqu'au dissépiment
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{(P1. II, fig. d). En forme de gouttiéfe dont la paroi est constituée
d'une assise de cellules & noyau ovolde de grande taille, ils présentent
deux faces (Pl. II, fig. e et f)

- La face concave (interne), limitée par une membrane basale,
s'applique aux muscles longitudinaux dorsaux et adhere d'un cété au
vaisseau sanguin dorso-latéral (= dorso-pédieux) ;

- La face convexe présente des crétes séparées par de profonds

sillons tapissés de nombreux cils battant dans la cavité coelomique.

IIT. - CONCLUSION

La polarité dorsoc-ventrale des segments du corps se manifeste

- morphologiquement dans l'aspect cde la surface tégumentaire, la
répartition des pigments et la forme des 2 rames parapcdiales ;

- anatomiquement dans la dispesition de certaines structures
(chaine nerveuse, néphridies, organes cilio-phagocytaires) ou dans la

forme de celles-ci (faisceaux musculaires longitudinaux).



CHAPITRE 11
ETUDE DE LA REGENERATION CAUDALE NORMALE :
ETABLISSEMENT DE LA POLARITE DORSO-VENTRALE



La majorité des animaux amputés de leur gueue (86,8 % chez
N. diversicolor, 87,8 % chez N, pelagica) régénére postérieurement.
Dans ce cas de régénération gue l’on qualifiera de normale, la zone
caudale amputée se reconstitue dans sa plus grande partie ; toutefois,
le nombre de segments régénérés étant toujours inférieur a celui des

segments €liminés par la section, la régénération est dite hypomérique.

On constate, chez un faible pourcentage d'opérés, une absence
de régénération pendant toute la durée de l'expérience, bien gque ces

animaux cicatrisent dans un délai normal.

Dans ce chapitre, nous envisagerons la régénération caudale
normale successivement sur les plans morbhologique et histelogique en
décrivant son déroulement avant de considérer la structure et plus par-
ticuliérement la polarité dorso-ventrale du régénérat &gé& d'un mois au

moins.

I. - ETUDE MORPHOLOGIQUE

A - DEROULEMENT DE LA REGENERATION

- - - - = = - ——

Il est résumé dans le tableau I (cas de N, diversicolor).

Trois étapes caractérisent la régénération normale : la cicatri-
sation, la formation du pygidium et la mise en place des métaméres (COMBAZ
et BOILLY, 1874).

1 - Cicatrisation

Immédiatement aprés l'amputation, la parci intestinale sec-
tionnée vient en contact avec le tégument proche de la section. La scudure

entre ces deux parois survient 2 & 3 jours plus tard.

2 - Formation du pygidium

Dans un délai de 5 & 6 jours apres l'amputation, un
blasteme annulaire non pigmenté, traversé par 1l'intestin, est édifié

au niveau de la jonction des tissus impliqués dans la cicatrisation.

b} Différenciation du blastéme_de régénération

Le vaisseau sanguin périanal apparalit & la base du
blastéme (6 & 8 jours aprés l'amputation et parfois m8me 4 jours aprés

1'amputation dans le cas de N. pelagical) puis 1'orifice intestinal



TABLEAU I

Etude chronologique de la régénération postérieure chez Nereis diversicolor
aprés amputation simple (régénération normale).

Etapes de 1la Date d'appari-
régénération Stades successifs tion des diffé-
postérieure rents stades*

(nombre de jours
apr2s la section)

Cicatrisation - 2 -3
Formation du - Edification du blastéme de régénération 5-8
pygidium

— Différenciation et croissance du blastéme
de régénération
. Différenciation du segment pygidial

- Apparition du vaisseau sanguin périanal 6 -8

- Différenciation de la musculature pygi-
diels 7 -8

. Différenciation des cirres anaux

- Apparition des 2 mamelons anaux 6 - 8
. - Apparition des ébauches de cirres anaux 7 -8
i . Croissance du pygidium (achevée) 13 = 15
Mise en place | — Apparition de la zone de prolifération 8 -8

es métaméres , . .
d — Différenciation et croissance des mé-

taméres
. Segmentation du régénérat (apparition
des dissépiments)

- Dissépiments 1 et 2 8 - 1
- Dissépiments 3, 4 et 5 12 - 18
- Dissépiments 6, 7, 8 et 9 18 - 28
- Dissépiments 10, 11, 12, 13 et 14 30 - 80

. Différenciation parapodiale
- Apparition des 1éres ébauches parapodiai

les 12 - 15
- Apparition des 1ers cirres parapodiaux 13 - 18
- Apparition d'acicules et de soies sur
les 1ers segments néoformés 18 - 20
. Croissance segmentaire (achevée)
(longitudinale et transversale) 60 - 7C

* | es temps indiqués correspondent aux délais observés dans la majorité
des cas (il n'a pas été tenu compte des animaux présentant des retards considé-
rables dans les délais d'apparition des différents stades de la régénération].
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jusqu'alors béant se rétrécit sous 1'effet de la contraction du sphincter
anal. Simultanément, s'individualisent dans la partie ventrale du blas-
téme, deux petits mamelons distaux sur lesguels se différencient rapide-
ment les ébauches des clirres anaux. Environ 13 & 15 jours aprés 1'ampu-
tation, le régénérat a la morphologie typique d'un pygidium dont la crois-

sance et la différenciation sont achevées.

3 - Mise en place des métameres

La croissance du régénérat s'effectue simultanément & sa

différenciation.

L'allongement du régénérat se manifeste tout d'abord
(8 @ 9 jours aprés 1l’amputation] par 1'apparition d'une petite zone
claire prépygidiale gui représente la zone de prolifération {(zone de

croissancel.

b) Différenciation et croissance des métameéres

o o o e e e e e o > = e - o = o= = = o — — o =

a) Différenciation
Deu;.égé;é;.;é';;écédent au cours de cette différencia-
tion : la segmentation du régénérat et la différenciation des parapodes.
* Segmentation du régénérat
Les premiers dissépiments visibles par transparence
apparaissent entre la zone de croissance prépygidiale et le dernier seg-
ment de la souche, 9 & 11 jours aprés la section chez N. diversicolor
et 8 & 9 jours aprés la section chez N. pelagica. Les premiers segments
formés sont repoussés vers l'avant au fur et & mesure que de nouveaux
segments se différencient (Pl, III, fig., a), les segments les plus pos-
térieurs étant toujours les plus jeunes. Un mois aprés 1'amputation, le
nombre de segments régénérés varie de 0 & 12 chez VN, diversicolor
(P1. III, fig. b) et de 6 & 15 chez N. pelagica (Pl. III, fig, d et e),
* Différenciation des parapodes
Pendant que le régénérat continue de se segmenter,
les ébauches des parapodes apparaissent dans les premiers segments nécfor-
més, 12 & 15 jours apres 1l'amputation (Pl. III, fig. a). Ces ébauches
se présentent scus la forme de deux'petites saillies ventro-latérales,

situées de chaque c8té de 1l'axe médian et & proximité de celui-ci. Ces



§§§§§g\§ \§§§§§i¢\\
ol et
* X N

Nl N
NN \\\\\\ ‘

i : cv
% cd
cn 1
: p R
vv S 7T,
LS o vt
} by j
ca
Imm

Fig. 5 - Régénération caudale en présence de chaine nerveuse chez
Nereis : vue ventrale d'un régénérat, 30 jours aprées
1’amputation.

ca : cirre anal ; cd : cirre dorsal ; cn : chaine nerveuse ;
cv ¢ cirre ventral ; i : intestin ; p : parapode ; py : py-
gidium ; R : régénérat ; S : souche ; vt : vaisseau sanguin
transversal ; vv : vaisseau sanguin ventral.
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protubérances augmentent de taille et différencient chacune un cirre
parapodial : 1'ébauche des cirres dorsaux et ventraux s'individualise
ainsi successivement sur la protubérance la-plus latérale puis sur la
protubérance la plus médiane (Pl. III, fig. c). Les lobes parapodiaux
et les acicules se différencient ensuite & partir des ébauches primitives.
L'apparition des soies achéve le processus d'organisation parapodiale
18 & 20 jours aprés l'amputation. Le segment gqui porte ces parapodes est
alors qualifié de sétigere.

B) Croissanc

N

Dés que le premier dissépiment se différencie (8 & 10
jours aprés la section), le segment néoformé, trés petit, s'allonge et
s'@largit rapidement jusgu'a 16 & 18 jours aprés l'’amputation. Son accrois-
sement va ensuite se ralentir et se poursuivre & un rythme inférieur. Le
premier segment neéoformé atteindra la taille du dernier segment de la sou-
che 2 mois environ aprés la section. Les segments régénérés vont se suc-
céder depuis la base jusqu'ad l'apex du régénérat selon une taille décrois-
sante. Il en résulte que le régénérat obtenu, terminé par un pygidium

portant deux cirres, présente une forme tronconique (Fig. 5J.

B - POLARITE DORSO-VENTRALE DES REGENERATS

1 - Cas du pygidium(Fig. 6)

Le pygidium néoformé est identique & celui d'un animal intact.
On y observe, situé légérement en retrait des mamelons ventraux, un sphinc-
ter anal présentant des replis tégumentaires longitudinaux aboutissant &
1'anus. Les deux secteurs opposés du pygidium sont aisément distinguables :
le secteur ventral (Pl. III, fig. c) repose sur deux coussins séparés par
un profond sillon médian et terminés par deux mamelons distaux d'od s'échap-

pent deux longs cirres (1 & 2 mm).

2 - Cas des métameéres

La segmentation s'établissant antéro-postérieurement, les

segments du régénérat présentent, de l'apex & la base, une différenciation

de plus en plus avancée. Cette dispogition offre la possibilité d'observer



Fig. 6 - Vue de profil chez Nereis de l'extrémité postérieure d’un

régénérat caudal normal.

a : anus ; ca : cirre anal ; d : dissépiment ; FD : Tace
dorsale ; FV : face ventrale ; ma : mamelon anal ; py

pygidium ; rte : replis tégumentaires ; seg : segments ;
va : vaisseau sanguin anal ; zp : zone de prolifération.



sur un méme régénérat 1'apparition et 1l'évolution des différentes

structures.

Comme dans la souche, on observe sur tous les segments
du régénérat une dissymétrie entre la face dorsale arrondie et la face

ventrale plus plane.

* e régénérat se distingue de la souche par sa
couleur claire due au jeune 8ge des segments néoformés, Il y est par 13
méme rarement possible d'apprécier les différences de pigmentation sombre
entre les faces dorsale et ventrale,

* La pigmentation blanc jaundtre, typique de la
face dorsale se rétablit progressivement dans les segments régénérés.
Absente sur les tous derniers segments régénérés, sa zone de répartition,
d'abord réduite, s'étend corrélativement & l'accroissement de taille des
ségments néoformés. La disposition réguliere des granules pigmentaires
immédiatement en arriére du dissépiment permet le dénombrement des seg-

ments (Pl. III, fig. e).

Les vaisseaux sanguins longitudinaux,qui traversent
dorsalement et ventralement tous les segments du régénérat jusgu’au
vaisseau anal, sont en continuité avec les vaisseaux sanguins longitu-
dinaux correspondants de la souche. Corrélativement & la mise en place
des segments, les anses vasculaires apparaissent ; la couleur rouge des
vaisseaux et la faible pigmentation du régénérat permet de localiser leurs
racines dorsale et ventrale vers le 1/3 postérieur de chaque segment
(P1. III, fig. b, d et e).

d) Parapodes

Différenciés dans les premiers segments du régénérat,
ils présentent un aspect semblable & ceux des segments de la souche bien
qu’'ils soient 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.
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IT. - ETUBE HISTOLOGIQUE

A - DERCULEMENT DE LA REGENERATION

o e - - - = —— = - —— =

L'histogenése des premiers stades de la régénération postérieure,
Jusqu'd la différenciation du pygidium, a fait 1l'objet de plusieurs tra-
vaux (NUSBAUM, 1808 ; DEHORNE, 1950 ; STEPHAN-DUBOIS, 1958 ; HERLANT-
MEEWIS et NOKIN, 1963 ; BOILLY, 1968 et 1874 ; COMBAZ et BOILLY, 1974 ;
OLIVE, 1874), Parmi ceux-ci, seuls les trois derniers cités ont concer-
né la mise en place des métaméres. Nous rapporterons ici les observations

relatives aux principaux événements de la régénération.

1 - Cicatrisation

La contraction des fibres musculaires circulaires bordant
le plan de section provogque un rapprochement des bords de la plaie et
obture ainsi la cavité coelomique. En méme temps, les cellules libres
d’'origine mésodermique affluent au niveau du front de section et cons-
tituent, entre les parois du corps et de l'intestin, un amas cellulaire

d'aspect inorganisé.

Les vaisseaux sanguins situés a l'extrémité du segment blessé

présentent de nombreux hémocytes.

=

La chaine nerveuse, intimement associée a l'épiderme, est présente
sur la face ventrale. Sous l'effet de la rétraction de ses fibres, son

extrémité sectionnée se situe légérement en arriére du front d'amputation.

L'épiderme et 1'épithélium intestinal apparaissent soudés 2 3

3 Jours apreés la section.

2 - Formation du pygidium

Deux & trois jours aprés 1l’amputation, les cellules
épidermiques proches du front de section subissent une activation carac-
téristique et entrent en mitgse, L'intense multiplication des cellules
8pidermiques, d'abord localisée ventralement (5 jours aprés la section),
va s'étendre & toute la périphérie du front de section et aboutir & un
soulévement de 1'épiderme recouvrant le massif méscdermique sous-jacent,

l'ensemble constituant alors le blastéme indifférencié.



L'épithélium intestinal suit le mouvement de 1'épiderme par

simple étirement de sa paroi.

Au cours de cette période, on assiste & une réduction impor-
tante du massif mésodermique apical. Les cellules qui se maintiennent
& ce niveau (blastocytes mésodermiques) subissent deés le troisiéme jour
une activation qui atteint un maximum 4 jours aprés l'amputaticn, puis
commencent & se diviser. Un certain nombre de ces cellules constituent
le rev8tement mésodermique pariétal et intestinal et le dissépiment
pygidial. D'autres blastccytes mésodermiques persistent & 1'état activé
sous forme de deux massifs ventro-latéraux.

Dés le troisiéeme jour apres la section, de nombreuses fibres,
régénérées & partir de 1’extrémité de la chaine nerveuse ventrale sec-
tionnée, colonisent 1l'épiderme bordant la plaie st s'étalent au contact

de 1'épiderme cicatriciel.

L'activité mitotique au sein de 1'épiderme, notamment
& proximité de la chaine nerveuse, assure l'allongement du blastéme et
aboutit, 6 jours apreés l’amputation, & 1l’édification de 2 coussins
ventro-latéraux constitués d'un épithélium épais ol les cirres anaux se
développeront, 7 jours epres la section., Les cellules épidermiques
s'allongent perpendiculairement & la paroi du blastéme ; elles présentent

a4 ce stade une vacuolisation caractéristique.

~ - z

Les fibres nerveuses régénérées pénetrent sous 1'épiderme des
coussins caudaux sous la forme d'un cordon latéral qui chemine ensulte

dans le cirre anal en constituant son nerf axial,

Les vaisseaux sanguins longitudinaux, dont 1’'extrémité est encore
chargée en hémocytes, viennent buter contre le blastéme de régénération ;
ils différencient & ce niveau (5 & 6 jours aprés la section]) deux branches
latérales se réunissant en un vaisseau périanal qui ne pénetre pas dans

le régénérat.

3 - Mise en place des métam2res

La prolifération des cellules épidermigques se poursuit

activement et permet l'allongement rapide du régénérat et des cirres anaux.



Corrélativement, les blastocytes mésodermiques se divisent in-
tensément et s'organisent & partir d'une zone relativement réduite
(= zone de prolifération) qui précede immédiatement le dissépiment
pygidial. Ces cellulses, groupées principalement en deux zones ventro-
latérales (bandelettes mésodermiques), vont présider & 1l'élaboration
de nouveaux segments sétigéres par un processus de colonisation organi-
sée et continue de la zone précédant la zone de prolifération. Ce mou-
vement débute ventralement de chaque c8té des deux massifs latéraux en
direction de la face dorsale. Des cellules mésodermigues s'écartent du
massif ventral en direction latérale, d'autres vers 1'axe médian. Elles
viennent tapisser d'une part 1l'épiderme latérsl, puis 1l’'épiderme dorsal
et d'autre part le vaisseau sanguin ventral, puis 1'épithélium intesti-
nal et le vaisseau sanguin dorsal. Au dessous et au dessus de 1'intestin,
les mésentéres ventral et dorsal contiennent les vaisseaux sanguins
longitudinaux ventral et dorsal. A partir de la pariétopleure et de la
splanchnopleure se différencient respectivement la musculature sous-

épidermique, et la gaine musculaire périintestinale.

Pendant ce temps, des cellules mésodermiques groupées contre
1'épiderme et la paroi intestinale, s'étirent transversalement en pro-
duisant des prolongements cytoplasmigques importants qui permettent la
formation d'un dissépiment limitant la cavité coelomique du segment néo-
formé (Pl. IV, fig. al). C'est au niveau des dissépiments que s'organisent
les anses vasculaires transversales dont la différenciation procede &

partir des vaisseaux sanguins longitudinaux dorsal et ventral.

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

le régénérat et se différencient.

Au cours de cette péricde, le premier genglion ventral se diffé-
rencie sur la chaine nerveuse néoformée & partir des cellules épidermigues
en contact avec celle-ci. Corrélativement, deux cordons latéraux (un droit

et un gauche) issus du ganglion néoformé s'insinuent entre 1'épiderme et la



membrane basale suivant une direction perpendiculeire & 1l'axe antéro-
postérieur du corps ; ils représentent les ébauches des nerfs parapodiaux
(nerfs II).

Cette période, au cours de laquelle le régénérat continue
de s'allanger et de se segmenter, est caractérisée par la différenciation
des parapodes. La premiére manifestaticn de leur différenciation apparait
ventro-latéralement, de chaque cdté de la chaine nerveuse, au niveau de
1’épiderme du premier segment formé. Un certain nombre de cellules épi-
dermiques proches de 1'axe nerveux s'activent et s'étirent perpendiculai-

~

rement & la surface du corps en direction de la somatopleure dont 1’'épeis-
seur est plus importante & ce niveau. La prolifération épidermique provo-
que la mise en place d'un massif cellulaire pédonculé & 1l'intérieur de la
cavité coelomique ; ce massif constitue 1'ébauche du bulbe sétigers

(PL. IV, fig. b). Celui-ci s'organise en deux centres & partir desguels

un acicule (Pl, IV, fig. ¢ et d) puis des soles s'édifieront. Au cours

de cette mé8me période, deux soulévements épidermiques apparaissent au
dessus des ébauches des bulbes sétigéres ; i1ls représentent les ébauches

parapodiales. Les cirres, puils les lobes parapodiaux se différencient

conformément aux observations morphologiques précédentes.

Corrélativement & 1l'invagination du bulbe sétigeére dans le coelome,
1'épithélium pariétopleural recouvrant ce massif cellulaire épidermique
s'étire en une couche monocellulaire dont certains éléments se différen-
cient ensuite en fibres musculaires pour former la musculature aciculaire.
Parallelement & la différenciation des ébauches parapodiales, les cellules
pariétopleurales se multiplient et tapissent finalement les expansions

latérales des parapcdes,

C'est au cours de cette méme période gue s’organisent les fais-
ceaux musculaires longitudinaux ventraux et dorsaux. Les fibres du régéné-
rat proviennent en partie de la régénération des fibres musculaires de la
souche sectionnées au moment de 1l'amputation, mais essertiellement de la

différenciation de cellules pariétopleurales dans le régénérat,



Pendant le mé8me temps, & la base de 1'8bauche parapodiale, les
cellules nerveuses des futurs ganglions pédieux (2 par segment) se diffé-
rencient ventro-latéralement au contact des fibres du nerf pédieux &
partir des cellules épidermiques ; cette différenciation s'effectue selon
le méme processus que celul décrit précédemment pour les cellules gan-
glionnaires de la chaine ventrale. Des cordons nerveux régénérent & par-
tir du ganglion pédieux néoformé et constituent notamment les nerfs axiaux

des cirres parapodiaux.

L'épithélium intestinal, treés activé dans le pygidium, est
le si2ge de nombreuses mitoses. La paroi de l'intestin du régénérat,
jusqu'’alors lisse, augmente progressivement sa surface d'absorption, par

la formation de replis dans sa partie caudale.

Les processus d'allongement du régénérat et de diffé-
renciation segmentaire se maintiennent tout au long de cette période.
L'édification des segments se déroule suivant les mémes modalités que

celles décrites 8 & 10 jours et 10 & 20 jours aprés la section.

Au cours de cette période, les cloisons dissépimentaires se
différencient progressivement de l'avant vers l'arriere du régénérat
de maniére dissymétrique. En effet, des fibres musculaires se mettent
en place uniquement sur la face antérieure du dissépiment, imprimant une

polarité antéro-postérieure au segment.

Pendant le méme temps, les organes segmentaires apparaissent suc-
cessivement dans les segments antérieurs puis dans les segments postérieurs

du régénérat.

B - POLARITE DORSO-VENTRALE DES REGENERATS

1 - Cas du pygidium

L'étude histologique confirme les observaticns morphologiques
guant & l'absence de symétrie dorso-ventrale dans ce dernier segment. Le
secteur ventral du pygidium régénéré, tout comme celui du pygidium d’une
Nereis intacte, se caractérise par la présence d'un messif épidermique épais

d'ol partent deux cirres anaux de nature épidermique (Pl. IV, fig. d et el,



innervés par un nerf axial (Pl. V, fig. dJ.

Par contre, l'épiderme des secteurs dorsal et latéraux, de plus

faible épaisseur, ne porte aucun appendice (Pl. V, fig. bJl.

Ainsi, les caractéres ventraux apparaissent 1la ol des cordoens

nerveux, latéro-ventraux, ont régénéré a partir de la chaine nerveuse

sectionnée.

2 - Cas des métameres

Dans les métameéres, on retrouve les mémes structures gue
celles examinées dans les segments de la souche ; elles caractérisent les

territoires dorsal et ventral.

La chaine ganglionnaire ventrale se reconstitue dans
tous les segments du régénérat. La structure histologique des ganglions

est semblable & celle observée dans les segments d’'une Nereis intacte.

Dans tous les segments néoformés, excepté le dernier, on dénote
la présence des trois paires des plus gros nerfs segmentaires (nerfs I,

II, et IV) (Pl. V, fig. a et c).

Dans le dernier segment formé, c'est-a-dire le moins différencié,
on distingue un fin cordon nerveux transversal sur lequel un ganglion est
visible ventro-latéralement ; ces structures constituent respectivement
les nerf et ganglion pédieux de la premiére ébauche parapodiale située

a ce niveau (Pl. V, fig. dj.

Les parois dorsale et ventrale du régénérat contiennent
chacune deux faisceaux musculaires longitudinaux. Leur forme, analogue

3 celle des faisceaux longitudinaux correspondants des segments de la

souche, dépend de leur position dorsale ou ventrale.

La polarité transversale des segments régénérés se re-

trouve également dans la position des organes segmentaires.

En effet, les organes cilio-phagocytaires, typiguement latéro-

dorsaux, présentent la méme situation anté-dissépimentaire et la méme



structure que ceux des segments de la souche. Par contre, & 1'opposé,
c'est & dire ventralement, on reconnalt les deux sacs néphridiaux latéro-

ventraux situés immédiatement contre les ganglions pédieux.

IITI. - DISCUSSION ET CONCLUSION

Nous discuterons d'abord des modalités de la régénération caudale

puis du rétablissement de la polarité dorsc-ventrale,

1 - Modalités de la régénération caudale

La régénération postérieure normale chez Nereis ccnstitue
un modéle particulier. Elle est le résultat de deux morphogenéses diffé-
rentes s'établissant successivement, & savoir la régénération du pygi-
dium suivie de celle des métaméres. Ces deux régénératicns comprennent
chacune des phases communes & tout processus régénérateur : proliféra-
tion et croissance, différenciation et morphogengse. Néanmoins, les con-
ditions de déclenchement de ces morphogeneses différent totalement
(BOILLY, 1874).

e ——— —_—— -

Lors du processus de régénération, & la cicatrisation
succede la mise en place d’'un blastéme indifférencié. La différenciation
de ce blastéme aboutit & la formation d'un pygidium normal muni de cirres
anaux. Le pygidium, segment le plus distal (postérieur) du corps de la
Nereis est donc, dans tous les cas, la premiére zone du régénérat recons-

tituée au cours de la régénération caudale.

Dans ce cas, c'est l'affrontement des deux tissus différents,
représentés par les parois du corps et de 1l'intestin, gui conditionne le
déclenchement de la régénération du pygidium (BODILLY et BOILLY-MARER,
1972 ; BOILLY, 1973). Cet affrontement tissulaire est d0 au mode particu-
lier de la fermeture de la plaie, observé au cours de la régénération

postérieure chez un grand nombre d’'Annélides (GOSS, 13989).

b) Cas des métaméres

La mise en place des métameres est dépendante de la
premiére morphogenése, elle ne débute en effet qu'’une fois le pygidium

différencié. A ce moment, une zone de prolifération apparait entre le
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pygidium (distal) et le dernier segment de la souche (plus proximall). La
segmentation va alors se mettre en place, la différenciation et l'organi-

sation des segments s'effectuant ensuite.

Dans ce cas, tout se passe comme si la mise en contact de terri-
toires & valeur de position éloignée suivant 1l'axe antéro-postérieur
{proximoc-distal) conditionnait le démarrage de la segmentation (BOILLY,
1974). Cette derniére s'effectue & partir de la zone de prolifération,
zone qui reste embryonnaire et qui produit, comme au cours de la croissance
normale, de nouveaux segments qui vont ensuite se différencier. Cette zone
va également tendre & reconstituer, entre le pygidium distal et la souche
proximale, des segments intermédiaires qui rétabliront un gradient har-
monieux proximo-distal. Parmi ces segments intermédiaires, les premiers
formés (proximaux) sont les plus différenciés. Ce processus se rapproche
de celui décrit par BOHN (1967, 1870 a et b) et BULLIERE (1971) chez les
Blattes (Leucophaea et Blabera craniifer) ol des régénérations interca-
laires sont provoguées aprés greffes de fragments de patte de différents

niveaux proximo-distaux d’'un segment.

2 - Rétablissement de la polarité dorso-ventrale dans le

régénérat

L'étude de la régénération caudale normale constitue une
base de référence. Elle permet de constater que les caractéres morpholo-
giques et histologiques spécifiques & chaque moitié dorsale et ventrale
des segments normaux se reconstituent dans les segments du régénérat. Le
probléme qui se pose alors est de connaitre le déterminisme de cette
polarité dorso-ventrale : Se transmet-elle directement de la souche au
régénérat ou aslors d'autres facteurs tels que la chaine nerveuse sont-ils

susceptibles de participer & son rétablissement ?

Dans ce dernier segment du régénérat, la dissymétrie
dorsc-ventrale est manifeste ; la face ventrale s’appuie sur 2 coussins
épidermiques épais gui portent 2 cirres anaux de méme nature, innervés
par des cordons régénérés & partir de la chaine nerveuse sectionnée,

L’innervation de ces structures ventrales semble plaider en faveur de
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la participation du systéme nerveux dans la polarité du pygidium.

b) Cas des métaméres

Les caractéres décrits dans les métaméres de la souche
se retrouvent dans les segments du régénérat., Deux catégories de struc-
tures peuvent 8tre distinguées dans les segments régénérés :

- Des structures continues le long de 1'axe antéro-
postérieur, ayant régénéré dans le prolongement des &€léments correspon-
dants du segment souche. Elles peuvent &tre segmentées (chalne nerveuse)
ou non (parois du corps et de 1l'intestin, vaisseaux sanguins longitudi-
naux) . ‘

- Des structures discontinues & disposition métamérigue.

a) Structures continues le long de 1'axe antéro-

L I O I N I B R I R R I N A B I B O R B B B RE B R B )

postérieur
La .éiééé6£é£ion sombre de l'épiderme n'apparaissant
pas suffisamment t&t ou parfois méme n’étant pas observable sur le régé-
nérat, ce critére de la différenciation dorso-ventrale ne pourra pas tou-
jours 8tre utilisé. D'autrs part, la paroi intestinale identigue dorsale-
ment et ventralement ne peut constituer un critére de polarité dorso-
ventrale, contrairement 3 la gouttiére dorsale (typhlosolis) existant chez

les vers de terre.

Dans chague métamére on observe un secteur dorsal convexe présen-
tant un vaisseau sanguin longitudinal médian, des faisceaux musculaires
longitudinaux de type "dorsal” et un secteur ventral plus aplati disposant
de muscles longitudinaux repliés de type "ventral”. Ce dernier secteur
est parcouru par une chaine nerveuse ventrale médiane, surmontée d’'un
vaisseau sanguin longitudinal sinueux cheminant au milieu du territoire
ventral. Pour l'ensemble de ces structures régénérées, on ne peut que
constater la continuité, suivant le méme axe antéro-postérieur, entre les
€léments présents dans la souche et ceux qui sont nécformés ; celle-ci abou-
tissant & 1l'édification de nouveaux segments présentant la mé@me organisation
dorso-ventrale. Toutefoils, pour conneitre si les valsurs de position trans-
versales sont ou non transmises point par point, de la souche au régénérat,
1'étude de la régénération normale s’est avérée insuffisante. Chez les

Lombriciens, AVEL (1847) pense qu’au contraire,”le gradient ventro-dorsal n'a



pas pu 8tre déterminé par le gradient de sa base d'imsertion”. En effet, cet
auteur a pu obtenir (1942) un régénérat céphalique "dont la morphologie
externe et interne est normale” & partir d'une base (= souche) "n'offrant
aucun des caractéres structuraux d'une section transversale gquelconque”.
B) Structures discontinues a disposition métamérique
Les segments néoformés présentent dorsalement, dans
leur partie antérieure, des pigments blanc jaun&tres. L'organogenése, qui
s'effectue aprés l'apparition de ces segments, produit plusieurs types
de structures : une paire de parapodes, une paire de néphridies et une
paire d'organes cilio-phagocytaires.
A - Parapodes
lLLes premiéres ébauches parapcdiales apparaissent
dans le régénérat ventro-latéralement & proximité de 1a chaine nerveuse,
puis occupent une position de plus en plus latérale au cours de leur

croissance et du développement des segments.

On sait, selon BDILLY—MARER (1871 a et b), gue les conditions
nécessaires au déclenchement d’une morphogenése parapodiale supplémen-
taire sont la mise en contact de territoires dorsal et ventral en présence
d'un cordon nerveux situé & la frontiére des deux territoires. De la
méme maniére, on constate qu'apreés amputation d’'un parapode, les conditions
du déclenchement d’une morphogenése parapodiale sont réalisées : un para-
pode régénérera la ol les territoires dorsal et ventral se soudent latéra-

lement en présence du nerf pédieux transversal.

Au cours de la régénération postérieure, les parapodes se diffé-
rencient en méme temps gue s'effectue le développement et la différencia-
tion du nouveau segment. Les conditions d'apparition d'une morphogenese
parapodiale étant bien définies (BOILLY-MARER, 13971 a et b), on pesut donc
penser gue l'organogenese des parapodes du segment régénéré débutera dés
gu'un territoire de nature "ventrale” sera opposé & un territoire de nature
"dorsale” en présence d'une innervation appropriée. C’'est ce gue 1l'on ob-
serve dans les nouveaux segments, en position ventrale & proximité de la
chaine nerveuse, lorsque les ébauches parapodiales sont visibles : les
premiers signes de 1'activité morphogénétique parapodiale se manifestent
ventro-latéralement, au sein de 1'épiderme en mé8me temps que le nerf

pédieux régéneére ; les premiers soulévements épidermiques apparaissent



lorsque le ganglion pédieux est en place. Cette position latéro-ventrale

des premieéres ébauches parapodiales indique donc que le territoire "ventral”
du régénérat se limite d'abord & une petite aire située de part et d'autre

de la chaine nerveuse. La migration ultérieure, en position latérale, des
parapodes montre que le territoire "ventral” s'étend progressivement pour
occuper en définitive tout 1l'espace du secteur ventral. Par contre, le ter-
ritoire de nature "dorsale” qui couvrait d’'abord les zones dorsale, latérales
et une partie de la zone ventrale, va ensuite se réduire pour occuper, dans

les segments les plus différenciés, la seule zone dorsale.

Les sacs néphridiaux, d'origine mésodermigue
(DAWYDOFF, 1958 ; KOECHLIN, 1864}, sont situés ventro-latéralement, au-dessus
des ganglions pédieux, entre la partie repliée des muscles longitudinaux
ventraux et les cirres parapodiaux ventraux.

Les organes ciliés dérivant de 1l'épithélium
coelomigue sont,dorsalement, en continuité avec la somatopleure et apposés

sur l'extrémité libre des muscles longitudinaux dorsaux & l'intérieur du

coelome.

Au cours de la régénération caudale, la polarité dorso-ventrale
se rétablit progressivement dans les sagments néoformés ; les structures
continues le long de 1l'axe céphalo-caudal (chaine nerveuse, muscles et vais-
seaux sanguins longitudinaux) prolongent les éléments correspondants de la
souche, les structures discontinues & disposition métamérique (parapocdes,
néphridies et organes cilio-phagocytaires) se différencient dans chague seg-

~

ment régénéré selon un modele identique & celui des segments souches.
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CONCLUSION DE LA PREMIERE PARTIE

L’étude descriptive d'un segment intact du corps et celle de la
régénération postérieure obtenue apres simﬁle amputation ont montré que la
polarité dorso-ventrale des Nereis se rétablissait normalement dans le régé-
nérat. Néanmoins, elle ne fournit pas d'é€léments de réponse gquant au déter-
minisme du rétablissement de la pclarité dorso-ventrale dans le régénérat
caudal. Chez les Nereidae, comme chez les autres Annélides, on sait gue la
chaine nerveuse, structure caractéristique du territoire ventral, est un
facteur important de la régénération (NUSBAUM, 1908 ; HOLMES, 1831 ; BAILEY
gt BAILEY, 1938). Toutefois, pour apprécier le rdle de la chaine nerveuse
dans le rétablissement de la polarité dorso-ventrale du régénérat chez les
Nereidae, une étude expérimentale de la régénération dans différentes condi-
tions d'innervation s'est révélée nécessaire ; c'est celle-ci gqui sera envi-

sagée dans la deuxiéme partie.



DEUXIEME PARTIE

MISE EN EVIDENCE DU ROLE DE LA CHAINE NERVEUSE
DANS L’ETABLISSEMENT DE LA POLARITE DORSO-VENTRALE
AU COURS DE LA REGENERATION CAUDALE



CHAPITRE III

EXPRESSION DE LA POLARITE DORSO-VENTRALE
DES REGENERATS CAUDAUX
EDIFIES EN ABSENCE DE CHAINE NERVEUSE
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~ Chez les Annélides, depuis les travaux de MORGAN (18902) sur
1'0ligochéte Eisenia foetida, la réalisation d'ablations de la chaine
nerveuse a pu mettre en évidence (voir revue de COMBAZ, 1974) le rdle
important joué par cette derniére dans les phénoménes de régénération
(céphalique ou caudale). Suivant les espéces étudiées, le pouvoir régé-
nérateur est en 1’absence de chaine nerveuse nul ou réduit, comparé a
celui des individus normalement innervés. Ainsi, la chaine nerveuse appa-
rait-elle nécessaire soit a 1l'initiation m8me de la régénération soit
& son accomplissement . En ce gqui concerne la régénération postérieure
en l'absence de chaine nerveuse, elle est impossible chez les Oligochites
[Criodrilus lacuwum : JANDA (1928) ; Eisenia foetida : BAILEY (1930],
BAILEY et BAILEY (1838) ; Dero limosa : STOLTE (1833) ; Rhynchelmis
limosella : ZHINKIN (1936)]. Chez les Polychétes, Nereis virens était
jusgu'a présent la seule espéce ayant montré la capacité de régénérer
postérieurement en absence de chaine nerveuss (HOLMES, 1931 ; BAILEY =t
BAILEY, 1338). Si les résultats de BAILEY et BAILEY sont critiquables
eu égard au nombre d'animaux ayant effectivement subi une ablation de la
chaine nerveuse, ceux de HOLMES, obtenus & la suite d'une expérimentatién
rigoureuse, sont irréfutables, l'ablation de la chaine nerveuse ayant été
suivie d'une déviation de son extrémité sectionnée afin d'éviter sa régéné-
ration en direction du front d'amputation. Les régénérats obtenus par
HOLMES étaient de petite taille et incomplets. Toutefois, leur descrigption
par cet auteur s'étant limitée & signaler 1'absence de segmentation sxter-
ne, de parapodes et de cirres anaux, nous avons estimé intéressant de
reprendre 1'étude de la régénération caudale en 1'absence de chaine ner-
veuse chez les Nereidae. Le but de notre expérimentation a donc été de
compléter 1'étude de HOLMES en précisant la description des régénérats
mais essentiellement en analysant 1'état de différenciation des régénérats
obtenus en absence de chalne nerveuse, en essayant en particulier de con-
nalitre comment s’exprime leur polarité dorso-ventrale par rapport a celle

des régénérats normaux étudiés dans le chapitre précédent.
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I. - LA REGENERATIGON POSTERIEURE EN ABSENCE DE CHAINE NERVEUSE

Dans le but de préciser les limites des opératicns d'ablation
de la chaine nerveuse, il convient de rappeler l'organisation générale
du systéme nerveux des Nereidae., Trois types de systémes nerveux sont

présents : central, périphérique et viscéral (BULLOCK et HORRIDGE, 1965).

* e systéme nerveux central

Il se compose d'une paire de ganglions supraocesophagiens
(= cerveau), d'un collier périoesophagien et d’'une chaine nerveuse ventrale
constituée d'une succession de paires de ganglions segmentaires soudés,
reliées entre elles par deux cordons longitudinaux accolés. Chague ganglion
s'étend depuis un point situé légérement en avant du dissépiment jusqu'aux

environs du milieu du segment suivant.

* Le systeme nerveux périphérique

Il est constitué de nerfs segmentaires et longitudinaux, de
ganglions périphérigues, de récepteurs et de plexus périphériques,

Ils sont réprésentés (Fig. 4, p.17) par 4 paires de nerfs
transversaux issus de chaque paire de ganglions de la chalne nerveuse
ventrale. Leur description a été effectuée dans la premiére partie de ce
mémoire. '

Un nerf longitudinal ventro-latéral chemine de chaque
cfté de la chaine nerveuse tout le long du corps en reliant les nerfs
segmentaires III et IV (SMITH, 1957).

Ils sont formés de petits amas de cellules nerveuses placés
le long du trajet des nerfs ; les ganglions pédieux (1 paire par segment],
situés sur le trajet des nerfs pédieux, constituent les plus importants
(Fig. 4, p.17}. Chez Nereis, la preuve physiologique du contréle de certains
réflexes par ce ganglion pédieux a été apportée par WILSON (13960).

- Recepteurs

Ils sont raprésentés par les nombreuses cellules senso-
rielles épidermiques {(plusieurs milliers par segment) situées entre les

cellules épidermigues banales.
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Fig. 7 - Régénération caudale en absence de chaine nerveuse chez
Nereis.

- En trait plein : Niveau d’amputation postérisure dans
la zone "dénervée” apreés ablation de la chaine nerveu-
se ("dénervation”).

- En trait discontinu : Niveaux des autotomies observées
dans les jours suivant la "dénervation” (cas exploita-
bles].

cnd : chaine nerveuse déviée.
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Leur structure est encore mal connue. Situé€s essentielle-
inent sous 1l'épiderme, ils sont constitués d’un réseau nerveux mettant
vraisemblablement en communication les trés nombreuses cellules sensoriel-
les avec les cordons nerveux épidermiques, en nombre plus réduit [36 &

40 par segment selon SMITH (1857)].

* Le systéme nerveux viscéral

Il est constitué d'un ensemble de cellules et de fibres ner-
veuses formant des plexus dans la paroi du tube digestif. Des connectifs
mettent oces derniers en relation avec le cerveau et avec la premiere paire

de ganglions ventraux.

A - TECHNIQUE OPERATOIRE

Chez Nereis, 1'ablation de la chalne nerveuse décrite précédemment
(se référer & la partie matériel et technigues p. 7), laisse en place dans
les segments opérés les systémes nerveux périphérique et viscéral et avec
eux les corps cellulaires des cordons nerveux et des ganglions périphériques.
En effet, chez les Nereidae, les cordons nerveux gqui renfermsnt des fibres
axonales, présentent également des corps cellulaires tout le long de leur
trajet. L'ablation de la chaine nerveuse n'aboutit donc pas & une dénerva-
tion totale. Néanmoins, dans ce gqui va sulvre, pour des raisons de commodi-
té, nous qualifierons de "dénervés” les segments de la souche dépourvus de

chaine nerveuse et les animaux possédant de tels segments.

Les Nereis "dénervées” sont amputées de leur partie postérieure
par une section transversale au niveau de l'intersegment le plus posté-
rieur de la zone opérée (Fig. 7). Cette amputation est réalisée immédiate-
ment aprés l'ablation de la chafne nerveuse afin de limiter au maximum

1'autotomie de la zone opérée.

Des vers uniguement sectionnés au mé&me niveau postérieur que les
Nereis "dénervées” et régénérant normalement (se référer au chapitre II)

serviront de témoins.

B - RESULTATS

Ils sont consignés dans les tableaux II, III et IV.

La majorité des Nerets apérées subjissent, dans les 15 jqurs

suivant 1l'opération, une autotomie soit dans la zone "dénervée” soit en



TABLEAU II

Influence de la chalne nerveuse sur la régénération caudale de Nereis diversi-
color et Nereis pelagica : Etude de la régénération en présence et en absence
de chaine nerveuss.

Nombre d'in- .
. Evaluation de 1la
A td dividus su- Nombre régénération caudale
spec Y lbissant une s Nombre E ratsoe 4
Espece segment autotomie d 1ndividus,d
écédant morts en & cas
étudise prece .jdans une exploi-
le plan cours d’ex-{ SXP .
g ta- zone anté- érience tables | Absente iNormale [Incomplete
2, 5TPUEAT Irieure 2 la P ' (%) (%) (%)
+0 zone opérée
Jepeis ?,;’;']* 123 69 186 3,3 10,7 86
diversico-
lor N
. (59) 0 B8 83 3,2 86,8 0
- - CN 4
Nereis (654) 212 1686 278 3,8 32,4
pelagica
N
(101) 0 1" 8g 2,2 97,8 o
* : Entre parenthéses gst indiqué le nombre d'animaux opérés

— CN : Segment "dénervé” (absence de chaine nerveuse)

N : Segment narmal (présence de chaifne nerveuse)
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avant de celle-ci. Nous ne considérerons dans nos résultats comme cas
exploitables gue les individus chez lesquels le plan d'autotomie se situe
dans la zone "dénervée” (Fig. 7). Cette zone est comprise entre 1/2 et 3
segments ; elle peut dans certains cas &tre extrémement réduite, la partie

coudée de la chaine nerveuse se trouvant alors & proximité immédiate du

niveau d'autotomie.

Les résultats relatifs & la régénération caudale des Nereis
"dénervées” montrent que la morphogenése régénératrice est indépendante
du nombre de segments "dénervés" précédant le front de section, La régé-
nération est soit absente, soit normale, scit incomplete. Nous examinercns
chacun de ces différents cas (Tableau II).

- Absence de régénération - Cette observation concerne un

faible pourcentage d'individus "dénervés” (3,3 % chez N. diversicolor et
4 % chez N, pelagica) ; ce pourcentage est analogue & celui relevé chez

les vers témoins simplement amputés (3,2 et 2,2 %)-

- Régénération normale - Ce type de régénération observé

chez la majorité des témoins (96,8 % chez N. diversicolor, 97,8 % chez
N. pelagica) concerne aussi quelques Nerets "dénervées" (10,7 % chez

N. diversicolor et 3,68 % chez N. pelagica)l.

‘L'examen histologique des individus "dénervés” régénérant norma-
lement a montré que la chaine nerveuse ancienne se prolonge jusqu'a 1l'ex-
trémité du régénérat comme chez les témoins ; il s'agit soit d'animaux
dont la chaine nerveuse lésée au niveau de la partie coudée a régénéré
en direction caudale, soit d'animaux dont 1l'extrémité recourbée de la
chaine nerveuse sectionnée a glissé vers l'arriére et régénére comme chez
les vers uniguement amputés. Dans ce cas, la régénération des individus

"dénervés"” peut 8tre assimilée & celle des témoins.

- Régénération incompléte - Elle concerne la majorité des

Nereis "dénervées” (86 % et 92,4 % respectivement chez N, diversicolor
et V. pelagical ; par contre, elle n'a jamais été observée chez les
témoins. Le régénérat obtenu se caractérise essentiellement par sa petite

taille et dans la plupart des cas par l'absence de parapodes et de cirres
anaux.



Régénération caudale =n ebsence de chaine nerveuse

TABLEAU III

: Répartiticn des différents

types de régénérats incomplets obtanus chez Nereis diversicolor et Nereis pela-—

gtea.
Nombre d= régénérats incomplats

Espace présentant
étudiée dépourvus 1. 2 au 3

‘total |ds parapodes a;=uodes ot |
e et de cirres 1.2,3 cu 4 1 cirre ? “‘2 o
‘ anaux parapades anal Qu ¢ cirres|
L anaux
Nereis
diversicolor 160 93 38 8 20
Nerets 255 134 a3 7 21

pelagiea
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Dans ce qui suit, nous nous intéresserons a ce type de régéné-
ration caudale incomplete, obtenue en 1l'absence de chaine nerveuse et
envisagerons successivement 1'aspect morphologique et histologique, des

régénérats ainsi gue leurs potentialités régénératrices caudales.

1 - Etude morphologique et histologique de la régénération

caudale en absence de chaine nerveuse

prmpinhasuob S oterl ol gl = Jusgp Junging

o) Déroulement de la régénération

Coméé.éé‘i:éééé;;é.éé&;-i;.;ééééération normale, le
processus de la régénération des Nereis "dénervées” comprend trois étapes
Cicatrisation, formation du pygidium et mise en place des métameres
(COMBAZ et BOILLY, 1974). Dans la majorité des cas observés (Tableau III),
les deux derniéres étapes sont incomplétes : On aboutit ainsi & la mise en
place d'un régénérat totalement dépourvu de cirres pygidiaux (anaux) et de
parapodes. Cependant, dans un certain nombre de cas (Tableau III), on
remarque soit une différenciation de 1, 2, 3 ou 4 parapodes & la base du

régénérat accompagnée ou non de la présence d'1 ou 2 cirres anaux soit

la présence d’1 cirre anal.

Nous envisagerons successivement ces différents cas.

Pour les 2 premieres phases de la régénération (cica-
trisation, édification du blasteme de régénération), il n'est pas possible
de connalitre & priori le type de régénérat qui se mettra en place (régénérat
portant ou non des parapodes et (ou) des cirres anaux). C'est pourguoil lsa
description de ces 2 phases a été réalisée sur 1l'ensemble des Nereis
"dénervées” considérées comme exploitables.

* Cicatrisation

La plaie cicatrise de la méme maniére gue chez
les témoins (2 & 3 jours apreés l'amputation).

* Formation du pygidium

A - Edification du blastéme de régénération

Elle s'effectue dans les mémes délais que
chez les témoins (5 & 6 jours apres la section) et aboutit 3 la mise en
place d'un blastéme annulaire indifférencié ; la néoformation apparait
d’'abord sur la face ventrale comme chez les témoins puis recouvre toute

la surface de section.



TABLEAU IV

Etude chronologique comparée, chez Nereis diversicolor, de la régénération posté-
rieure en présence (témoins) ou en absence de chaine nerveuse ("dénervés”) : cas
d'obtention chez les "dénervés"” de régénérats dépourvus de cirres anaux et de
parapodes.

Date d'apparition des

Etepes de la différents stades?

regegefatlon Stades successifs (nombre de jours aprés
posterisure la section)
témoins | "dénervés”
Cicatrisation 2-3 2-3
Formation du — Edification du blastéme de régénération 5-8 5-8
Pygidium — Différenciation et croissance du blastéme
de régénération
. Différenciation du segment pygidial
- Apparition du vaisseau sanguin périanal 6-8 6-8
- Différenciation de la musculature
pygidiale 7-8 8-8
. ‘Différenciation des cirres anaux 6-8 ¥
. Croissance du pygidium (achevée) 13-15 10-12
Mise en place | — Apparition de la zone de prolifération 8-8 9-10

des métaméres . . s . . N
— Différenciation et croissance des métameres

. Segmentation du régénérat (apparition des

dissépiments)
- Dissépiments 1 et 2 8-11 10-13
- Dissépiments 3,4 et 5 12-18 15-25
- Dissépiments 6, 7, 8 et 8 18-28 30-50
- Dissépiments 10,11, 12,13 et 14 30-60
. Différenciation parapodiale sur le 1er
segment néoformé 12-20 %*
. Croissance segmentaire {(achevée)
- Longitudinale 60-70 30-50
- Transversale 60-70 ¥

¥ Stade n'apparaissant pas chez les "dénervés”.

2 Les temps indiqués correspondent aux délais ohbservés dans la majorité des
cas (il n'as pas &té tenu compte des animaux présentant des retards considé-
rables dans les délais d'apparition des différents stades de la régénération],
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A - Différenciation et croissance du blasteme

® 6 8 88 §E 0B CE e e A s e e et YUY TN NS S AT

de régénération
La di%%é;éééiééiéa.du blastéme se manifeste par
1’appariticn du vaisseau sanguin périanal et par la mise en place du sphinc-
ter anal ; par contre, les ébauches de cirres anaux n’apparaissent pas. On
aboutit donc & 1l'édification d'un pygidium incomplet.

* Mise en place des métaméres

Aprés l'’apparition d'une zone de prolifération
devant le pygidium, la différenciation et la croissance du régénérat se
poursuivent simultanément, mais de maniére incompléte et plus lente que
celles des régénérats normaux.

A - Différenciation

Elle-;é';éédié'é'ié seule phase de segmentation
du régénérat qui procéde de la méme maniére que chez les témoins (Pl. VI,
fig. a). Par contre, aucune ébauche parapocdiale n'apparait sur les segments
régénérés pendant toute la durée de 1l'expérience. Les segments ainsi formés,
ne présentant ni expansions 1atérales.du corps ni soies, différent des seg-
ments sétigéres des régénérats normaux (Fig. 8 ; Pl. VI, fig. b et d).

A - Croissance

La séé%éééééién s'effectue plus lentement que
chez les témoins. On constate que les 2 premiers dissépiments puls ceux des
Béme, 7&me, 8éme et 9&éme segments régénérés se mettent en place respective-
ment 10 & 13 jours et 30 & 50 jours apreés la section contre 8 2 11 jours
et 18 & 28 jours aprés la section pour les témoins chez N, diversicolor.
En outre, le nombre total de segments régénérés est inférieur & celui ob-
servé chez les témoins. C'est ainsi que le régénérat de 2 mocis contient
au maximum 8 (N. diversicolor) et 13 (N, pelagical segments contre 15
(N. diversicolor} et 22 (N. pelagica) segments chez les témoins, Dans un
cas cependant, nous avons obtenu un régénérat de 18 segments & partir d’une
N. pelagica "dénervée” et amputée depuis 10 mois (Pl. VI, fig., f).

La croissance segmentaire est également
réduite.

. La croissance transversale étant nulle,

le régénérat présente alors une forme cylindrique & diametre constant sur
toute sa longueur (200 & 450 um chez N, diversicolor et 200 & 800 um
chez N. pelagica ; Fig. 8 et Pl. VI, fig. b, c, d et f) alors que le rege-

nérat normal est tronconique (Fig. 5, p.24).



Fig. 8 - Régénération caudale en absence de chaline nerveuse chez
Nereis : vue ventrale, 30 jours aprés amputation, d'un
régénérat totalement dépourvu de parapodes et de cirres
anaux.

ed : cirre dorsal ; cn : chaine nerveuse ; cv : cirre ven-
tral ; 1 : intestin ; p : parapode ; py : pygidium ; R :
régénérat ; S : souche ; vi : vaisseau sanguin transversal ;
vv ! vaisseau sanguin ventral.



. Par contre, la croissance longitudinale
existe, bien gu'elle se limite & un léger accroissement de la longueur des
segments qui n'atteint Jamais celle des segments de la scuche comme on
1'observe chez les témoins. La longueur du régénérat chez les "dénervés”
est donc inférieure & celle obtenue chez les témoins (0,2 a 0,4 mm contre
0,2 a 0,6 mm 12 jours aprés 1l'amputation; 0,2 & 1,6 mm contre 0,3 a 4 mm

1 mois aprés 1'amputation).

®p) Mise en _place_des_régeénérats portant _guelgues

__________________ P = I v g I D i Puupughy

parapedes et (ou) 1 & 2 cirres anaux

Elle s'effectue pour l’essentiel de la méme maniere
que celle décrite chez les individus "dénervés” ne régénérant ni parapode
ni cirre anal et aboutit & la formation d’un régénérat incomplet de forme
cylindrique ; cependant quelques parapodes et (ou) 1 & 2 cirres anaux se
différencient sur le régénérat mais toujours en nombre limité, Nous en-
visagerons successivement la mise en place des cirres anaux puils celle
des parapodes.

* Mise en place d’1 ou 2 cirres anaux sur le

pygidium
Un cirre anal, bifide ou non, ou, trés rarement, 2
cirres apparaissent sur le pygidium 12 & 30 jours apres l'amputation. lLe
régénérat conserve dans ce cas une forme cylindrique, il ne présente au-
cune dépression medio-ventrale analogue & celle observée chez les témoins
lorsque la chalne nerveuse régéneére normalement.

* Edification de parapcde(s) & la base du régénérat

1, 2, 3 ou 4 parapodes peuvent apparaitre & la base
du régénérat sur sa face ventrale. Dans tous les cas, leur{s) cirre(s)
dorsal(aux) est (sont) dirigé(s) vers l'’apex du régénérat. Ces parapodes
se différencient soit sur le régénérat lui-méme, soit & la limite souche-

régénérat (Fig. 9) (COMBAZ et BOILLY, 1871).

La croissance des parapodes néoformés s'arr@te aprés leur différen-
ciation. Les parapodes restent le plus souvent de petite taille ; cepen-
dant, on note dans certains cas une augmentation de volume limitée au pre-
mier segment régénéré et corrélativement une légére augmentation de la

taille des parapodes nécformés,
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A - Parapodes se différenciant sur le régé-

nérat )
Plusié;;; cas peuvent se présenter : 1 para-
pode mé&dian le plus scuvent incomplet (Fig. 9 a ; Pl. VII, fig. a) ou 2
parapedes ventro-latéraux, le plus souvent incomplets et soudés par leur fa-
ce ventrale (Fig. 9 b) mais parfois complets et juxtaposés au niveau :de leur
face ventrale (Fig. 8 c ; Pl. VII, fig. b)), se met(tent) en place sur le

premier segment régénéré, 16 & 28 jours apres la section.

Dans guelques rares cas, lorsque 2 parapodes complets se sont
différenciés sur le premier segment régénéré, 1 ou 2 parapodes incomplets
apparaissent également dans le deuxieme segment du régénérat et présentent
les mémes caracteres que ceux figurant sur le premier segment régénéré
{Fig. 9 d et 9 e).

A - Parapodes se différenciant a la limite

souche-régénérat

Seloél&;:a.é&'é.ﬁé;épodes ventro-latéraux se
différencient, deux cas peuvsent se présenter :

- Deux parapodes ventro-latéraux complets et
symétriques par rapport & l'axe médian se mettent en place dans les mémes
délais que précédemment ; leur orientation obligue ou subtransversale
(Fig. 9 f ; Pl. VII, fig. c) correspond approximativement & celle des
ébauches parapodiales différenciées sur le régénérat normal, Dans certains
cas en plus de ces 2 parapodes, 1 parapode médian (Fig. 9 g} ou 2 parapodes
incomplets (Pl. VII, fig. d) sont édifiés sur la face ventrale du premier
segment néoformé ; ils présentent les mémes caractéres gue ceux décrits
précédemment.

- Un seul parapode ventro-latéral se diffé-
rencie sur le cdté droit (Fig. 8 h) ou gauche (fig. 8 i) de 1l'animal ; il
est alors orienté dans un plan obligue, le cirre dorsal étant dirigé vers
1'axe médian du ver.

B) Aspect des territoires dorsal et ventral des

L R R R R I R I R R I R R I I B R A R I R O BN B RN R R N )

* Cas du pygidium

La présence du sphincter anal, révélée par les

replis tégumentaires longitudinaux, caractérise la nature pygidiale du



segment apical néoformé. Toutefois, son secteur ventral dépourvu d'appen-
dice {cirre anal) présente le méme aspect gue son secteur dorsal (Pl. VI,
fig. c) ; le pygidium, uniforme sur toute sa périphérie,ne manifeste au-
cune polarité dorso-ventrale sur le plan morphclogigue.

* Cas des metameéres

A - Surface des téguments
N
Aucune dépression médio-ventrale ne signale
la présence d'une chaine nerveuse tout le long du régénérat. Les 2 terri-
toires du régénérat opposés transversalement présentent la méme forme
arrondie que celle du territoire dorsal de la souche, ce gqui confére au
régénérat un aspect circulaire en section,
A - Pigmentation du corps
e Trseerreeneeseaneny
Tout comme chez les témoins, la pigmentation
blanc jaundtre caractéristique du secteur dorsal des segments de la souche,
se rétablit progressivement dans le secteur dorsal des segments néoformés.
En effet, la zone de répartition des granules pigmentaires est fonction de
1'3ge des segments régénérés et par conséquent de leur position selon 1'axe
céphalo-caudal. Importante dans les premiers segments (antérieurs) du régé-
nérat ol les pigments apparaissent en premier, cette zone se réduit vers
1'apex du régénérat, les pigments manguant parfois totalement dans les
- segments les plus postérieurs (Pl. VI, fig. d). Cependant, contrairement
a ce gue l'on observe chez les témoins uniguement amputés, des granules
pigmentaires clairs peuvent également se répartir dans le secteur ventral
du régénérat (N. pelagica). Dans ce cas, les pigments sont alors disposés
sur le territoire ventral des premiers segments régénérés, suivant un arc
de cercle & disposition transversale situé immédiatement devant les vais-
seaux sanguins transversaux (Pl. VI, fig. e).
A - Vaisseaux sanguins
- Comme on l'observe chez les témoins, le
vailsseau sanguin longitudinal dorsal régénére dans tous les segments néo-
formés. Par contre, le vaisseau sanguin longitudinal ventral, toujours
présent dans les régénérats normaux, n'a jamais pu &tre observé dans les
régénérats des vers "dénervés” (Pl. VI, fig. b).
- Les anses vasculaires transversales forment

un anneau sanguin segmentaire ccntinu sur toute la périphérie du régénérat.

Ces vaisseaux transversaux de diamétre important sont visibles par
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transparence. On peut distinguer dans chagque segment leurs 2 racines (droite
et gauche} provenant du vaisseau sanguin longitudinal dorsal (P1l. VI,
fig. fJ.

A - Parapodes

Ils éégé;éaé.totalement dans tous les segments
de ce type de régénérat contrairement & ce gue l’on constate dans les seg-
ments du régénérat normal ol 1ls délimitent les territoires copposés (dorsal

et ventral) (Fig. 5, p.24).

Piapurcibei UL R i P g

Dans ces régénérats, seul le segment portant ces
formations diffeére des segments dépourvus de parapodes et de cirres anaux
gue nous venons de décrire.

* LCas du pygidium présentant 1 ou 2 cirres anaux

Le cirre anal néoformé s'est développé sur un
mamelon pygidial médio-ventral de petite taille. Lorsque 2 cirres se diffé-
rencient, ils sont issus de 2 mamelons pygidiéux ventro-latéraux de taille
inférieure & celle des régénérats témoins. Dans ces cas, lel(s) cirre(s)
caractérise(nt]) la zone ventrale du pygidium.

* Cas des segments portant 1 ou 2 parapodes

~

Il s'agit du ou des 2 segments situés a la base

du régénérat. Le secteur dorsal de ce type de segments étant identigue a
celui des segments dépourvus de parapodes décrit précédemment, nous n'en-
visagerons dans ce gui va suivre que le secteur ventral qui lui présente
des différences avec celuil des segments dépourvus de parapodes. Les obser-
vations suivantes ont pu étre faites au niveau du secteur ventral de ces
segments

- Aucune dépression médio-ventrale n'y signale
1’existence d'une chaine nerveuse régénérée. Cependant, la surface des té-
guments n'est pas unie comme celle des segments ne portant aucun parapode ;
en effet, les parapodes régénérés se dressent soit médio-ventralement soit
ventro-latéralement dans ce secteur.

- Des granules pigmentaires blanc jaundtres
peuvent y Btre observés comme dans la secteur ventral des segments ne pré-

sentant aucun parapede. Toutefois, leur distribution se limite & la zone

latéro-ventrale du segment et & la rame dorsale du parapode (Pl. VI, fig. e).



- Les vaisseaux sanguins transversaux de
ces segments, dont les racines sont issues du seul vaisseau sanguin longi-
tudinal dorsal, irriguent les parapcdes régénérés au niveau de leur rame
dorsale, mais ne semblent pas se réunir ventralement comme dans les
segments du régénérat dépourvu de parapodes .

- Les parapodes occupent dans le plan trans-
versal une position tout & fait anormale, médio-ventrale ou latéro-ventrale,
par rapport aux parapodes de la souche (latéraux). De plus, ils sont situés
dans un plan soit sagittal (1 parapode, 2 parapodes médians soudés par
leur rame ventrale) soit cbligue {2 parapodes médio-latéraux) mais en
anun cas transversal contrairement & ce gque 1l'on constate dans les seg-
ments de la souche et dans ceux des régénérats normaux. Ils ne délimitent
donc pas les 2 secteurs opposés (dorsal et ventral) des segments ainsi

formés.

a) Déroulement de la régénération
cheeirerataceseetaceversaansas

Nous envisagerons 1'évolution de la régénération chez
les MNereis "dénervées” ne régénérant ni parapodes, ni cirres anaux, tout
en sachant que 1'étude des premiéres phases (cicatrisation et édification
du blastéme de régénération) concerne un ensemble d'individus "dénervés”
qui seraient éventuellement susceptibles de régénérer ensuite guelgues
parapodes et (ou) 1 & 2 cirres anaux. Les différences observées dans les

régénérats présentant gquelques formations segmentaires seront exposées dans

le paragraphe suivant (B) relatif & 1'organisation interne du régénérat.

En dehors de l'absence de différenciation des parapodes et des
cirres anaux, la régénération caudale des Nereis "dénervées” s'effectue
dans l'ensemble suivant les mémes modalités que celles décrites chez les
témoins (COMBAZ et BOILLY, 13874). Nous ne rapporterons ici gue les diffé-
rences cbservées dans le déroulement de la reégénération entre les témoins
et les animaux "dénervés”.

- Cicatrisation
La soudure entre 1l'épiderme et 1'épithélium
intestinal peut se réaliser dans certains cas dans des délais semblables

a& ceux des témoins (2 & 3 jours aprés la section). Néammoins, consécuti-

vement & l'arrachement de l'épiderme et de 1’'épithélium intestinal au



niveau de la surface d’'autctomie, on observe fréguemment un retard

de plusieurs jours dans la réalisation de ce processus.

Au cours de cette période, le massif mésodermique constitué
par des cellules coelomiques libres massées devant le front de section

est, du c8té ventral, beaucoup plus étendu gue chez les témoins,

L'extrémité du vaisseau sanguin ventral et celle de la chaine
nerveuse sectionnée et déviée antérieurement sont absentes du front
d'amputation.

* Edification du blastéme de régénération

L'activation des cellules épidermiques apparait
au 3eéme jour apres la section c'est-a-dire un jour plus tard gue chez les
témoins ; elle débute également sur la face ventrale mais s'étend antérieu-
rement sur une distance plus importante que chez les témoins (150 & 300 um
contre 100 & 150 um). La zone épidermique activée se superpose au massif
mésodermique sous-jacent. Lés premiéres mitoses apparailssent au sein de
1'épiderme activé 1 a 2 jours plus tard que chez les témoins, ceci vraisem-
blablement en raison du retard de l'activation de ses cellules. Par la suite,
la prolifération intense des cellules épidermigues aboutit dans les mémes
délais que chez les témoins & 1l'édification d'un soulévement épidermigue

représentant le blastéme de régénération.

Corrélativement, vers le 3&me jour aprés la section, le massif
mésodermique se résorbe dorsalement mais i1l reste trés important dans la
zone ventrale. Dés le 4eme jour, des cellules mésodermigues situées ventra-
lement sont soumises & une activation caractéristique ; elles sont massées
plus particulierement sous 1'épithé&lium cicatriciel (5éme jour aprés la
section) dans deux zcones latéro-ventrales dont la taille apparalt réduite

par rapport & celle des témoins.

La chalne nerveuse déviée en avant du front d'amputation ne
régénere aucun cordon nerveux en direction de celui-ci.

* Différenciation du blastéme de régénération

La prolifération épidermique permet 1'allonge-
ment du régénérat dont 1'épiderms présente la méme épaisseur sur toute

sa surface ; les mamelons et cirres anaux ne se différencient pas. Huit
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a dix jours aprés la section, les cellules épidermigues du blastéme de

régénération sont vacuolisées comme celles du pygidium normal.

L'organisation des cellules mésodermiques aboutit & la différen-

ciation d'une cavité pygidiale tapissée d'une couche de fibres musculaires.
Au cours de cette période, les segments s'édifient

d la sulte de la prolifération des bandelettes mésodermiques de la zone
prépygidiale selon un processus identique & celui déecrit chez les témoins.
Cependant, certaines structures sont absentes du régénerat comme le mésen-
tére ventral et le vaisseau sanguin longitudinal ventral (Pl. VIII, fig. c].
Le vaisseau sanguin dorsal, qui régénére normalement, différencie a lui
seul les anses vasculaires transversales (Pl. VIII, fig. a)J. En outre,
dans les régénérats d'un mols et plus, le coelome confient un nombre rela-
tivement faible d’'éléments d'origine coelomique par rapport aux témoins.
En particulier, dans la zone prépygidiale, les massifs mésodermiques ventro-
latéraux ne sont plus aussi importants que chez les témoins et un petit
nombre seulement de cellules mésodermiques se localisent devant le dissé-
piment pygidial. De plus, on n’observe aucun amas de cellules mésodermigues
contre 1l'épiderme, au niveau ol devraient apparaitre les ébauches parapo-

diales (Pl. VIII, fig. b, c et e).

De méme, aucune activation cellulaire ne se manifeste ventro-
latéralement au sein de 1l'épiderme comme dans le cas des régénérats normaux.
L'épithélium intestinal régénére comme chez les témoins.

B) Organisation interne des régénérats

* Cas du pygidium

~

Comparé a celui des témoins, le pygidium néofor-
mé est incomplet. En effet, si son épiderme présente une vacuclisation ca-
ractéristique de type pygidial, on n'y observe pas ventralement 1'épaissis-
sement caractéristique des témoins ; 1l est donc semblable dans tous les
secteurs (dorsal, latéraux et ventral) situés dans un m8@me plan transversal.
De plus, on ne reléve pas dans ce pygidium la présence de cirres et de
nerfs pygidiaux typiques de la face ventrale d'un pygidium normal (P11, IX,

fig. aj.



Fig. 10 - Régénération caudale en absence de chaine nerveuse chez
Nereis : coupe transversale schématique d'un régénérat
totalement dépourvu d'appendices segmentaires.

FD : face dorsale ; FV : face ventrale ; i ; intestin
mc : muscles circulaires ; mld : muscles longitudi-
naux dorsaux ; ocp : organe cilioc-phagocytaire ; vd :
vaisseau sanguin dorsal ; vt : vaisseau sanguin transver-
sal.

.
3
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* Cas des métaméres (Fig. 10)

A - Systéme nerveux

La c%éiéé.ééééé&éé.et les nerfs segmentaires
transversaux sont absents (P1l. VIII, fig. c et e). Cependant, on observe
l'existence d'une innervation superficielle analogue & celle des régéné-
rats témoins. Celle-ci est particuliérement développée de part et d'autre
des dissépiments au niveau ol se situent les nerfs transversaux I et II
chez les témoins (Pl. IX, fig. b). On peut, en outre, noter la présence du
systéme nerveux viscéral dans la paroi du tube digestif (Pl. IX, fig. cJ.

A - Paroi du corps

L’épidéé&é:.é:ééﬁéct semblable dorsalement et
ventralement, s'appuile sur une musculature circulaire souvent bien développée
(N. pelagica) (Pl. VIII, fig. c et d) et continue sur toute la périphérie
du régénérat. Cette musculature différe de celle des témoins, plus mince

et interrompue latéralement au niveau des parapodes.

Les parois ventrale et dorsale du corps comprennent toutes deux
1'épiderme et de la musculature. Néammoins, contrairement & la parci dor-
sale (Pl. X, fig. a et b), la paroi ventrale est dépourvue de muscles lon-
gitudinaux (Pl. X, fig. c) et diffeére ainsi de celle des régénérats normaux.
I1 faut noter, en outre, que les faisceaux musculaires longitudinaux dorsaux

=

sont 'de faible importance par rapport & ceux des témoins.

A - Organes segmentaires

Les éé&%éiéié;:'ééégéé&ées ventrales dans les
régénérats normaux, sont absentes. Par contre, les organes cilio-phagocytaires,
typiques du secteur dorsal, se différencient d'abord dans les premiers seg-
ments (les plus anciens) des régénérats étudiés. Leur position latéro-dorsale
est analogue & celle observée dans les régénérats normaux (Pl. VIII, fig. d) ;

ils sont apposés & 1l'extrémité des muscles longitudinaux dorsaux comme chez

les témoins.

Ces régénérats se distinguent des régénérats totale-
ment dépourvus d'appendices segmentaires décrits précédemment par la pré-
sence de cordons nerveux provenant soit de 1'extrémité coudée de la chaine

~

nerveuse ancienne, so0it d'un nerf pédieux de la souche situé & proximité



du front de section (Pl. IX, fig. d et e) ; par contre, on n'y observe

pas de chaine ganglionnaire ventrale. Les cordons nerveux néoformés
innervent respectivement les parapodes et les cirres anaux régénérés.

Les premiers différencient une masse ganglionnaire située & leur base,
elle correspond au ganglion pédieux. Le filet nerveux pénétrant dans le
cirre anal (Pl. IX, fig. f) et provenant de la souche, chemine sous 1'é&pi-
derme médio-ventral du régénérat ; il ne présente aucun ganglion sur son

trajet.

c) Conclusion

L'étude morphologique et histologique de la régénération
cbtenue en absence dg chaine nerveuse a permis de définir 2 types de régé-
nérats caudaux :

- Des régénérats totalement dépourvus de parapodes et de
cirres anaux, qualifiés d'aneurogéniques car dépourvus de ganglions 8t da
cordons nerveux.

- Des régénérats présentant quelgues parapodes et (ou) 1
& 2 cirres anaux, qualifiés de partiellement innervés car présentant guel-

gues cordons nerveux.

2 - Etude des potentialités régénératrices caudales des régéné-

rats édifiés en absence de chalne nerveuse (aneurogéniques

ou partiellement innervés)

Les régénérats édifiés en absence de chaine nerveuse pré-
sentent une organisation incompléte. De tels régénérats ont été amputés de

leur partie caudale dans le but d'évaluer leur capacité régénératrice.

a) Protocole opératoire

Pour ce type d'expérience, N. pelagica a été choisie pré-
férentiellement & N. diversicolor. Les raisons en sont les suivantes :
-~ Les capacités régénératrices de cette espéce peuvent
se maintenir pendant de nombreux mois (6 & 10) chez un animal en captivité.
- En absence de chaine nerveuse, elle régénére un nombre

de segments plus important.

Des régénérats aneurogéniques ou partiellement innervés agés de
1 mois 1/2 & 5 mois et comportant 7 & 12 segments de longueur sont amputés

de leur partie apicale (4 & 10 segments postérieurs). Le plan de section,
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passant au niveau d'un intersegment, laisse en place de 1 & 3 segments
proximaux (antérieurs) du régénérat (Fig. 11 a). Dans le cas de régéné-
rats partiellement innervés, le plan de section est toujours situé en
arrigre du(es) segment(s) présentant des parapodes, c’est-a-dire dans 1la

zone aneurogénique du régénérat.

Les opérés sont observés jusgu'a 1,2 ou 3 mois aprés amputation

du régénérat.

b} Résultats

20 régénérats aneurogénigques et 7 régénérats partiellement
innervés ont été amputés postérieurement. En tenant compte des cas ol les
animaux s'autotomisent, 22 opérés ont pu étre considérés comme exploitables.
Chez ces cas exploitables, la régénération est soit absente soit de type
aneurogénique (Tableau V).

- L'absence de régénération n'est constatée que chez 2
opérés (9 % des casl) chez lesquels la cicatrisation bien que normale n’est
pas suivie de la mise en place d’'un blastéme de régénération, Il faut remar-
quer gue le méme phénoméne a €té enregistré (Tableau II) chez les N. pelagica
uniguement amputées (2,2 % des cas) et chez celles gui sont sectionnées
apres "dénervation” de quelques segments (4 % des cas).

- La néoformation d'un régénérat aneurogénigue (régénérat se-
condaire) concerne tous les opérés qui régénerent postérieurement (20 sur 22)
et ce, guel gue soit 1'Age du régénérat amputé. Le régénérat réedifié dans
ces conditions possede une forme cylindrique. Il présente des segments régé-
nérés (pygidium et métameres) ayant le méme aspect morphologique (dépourvus
de cirres anaux et de parapodes)(Fig. 11 b) et la m@me organisation histo-
logique gue les segments aneurogénigues amputés (présence du vaisseau san-
guin longitudinal dorsal et des muscles longitudinaux deorsaux ; absence
du vaisseau sanguin longitudinal ventral, des muscles longitudinaux ven-

traux, de la chaine nerveuse et des néphridies).

Le ncmbre de segments nécformés est dans 1l'ensemble trés proche de
celui des segments amputés. Dans un seul cas, il est nettement inférieur au

- P

nombre de segments €liminés par 1'amputation postérieure du régénérat.

Le diamétre du nouveau régeénérat est le plus souvent semblable
mais parfois légerement inférieur & celui des segments du régénérat souche

primitif.



TABLEAU V

Régénération caudale, aprés amputation des segments distaux (postérieurs),
de régénérats aneurogénigues ou partiellement innervés

: Etude chez Nereis

pelagtca.
Régénération
Type de Nombre
régénérat de cas De type aneurogénigue**
amputé exploitables Apbsente
< < >
Aneurogénique
(20)* 18 2 1 7 3
Partiellement
innervé 8 0 0 2 1
(71

* Entre parenthéses est indiqué le nombre d'animaux opérés.

%% Evaluation du nombre de segments régénérés par rapport au nombre de

segments amputés

<€ : trés infériseur
< 1 légérement inférieur
= : identigue

> : supérieur

- 5 -




c) Discussion

Les résultats obtenus montrent que chez ¥. pelagica, le
régénérat édifié en absence de chaine nerveuse, amputé de plusieurs segments
distaux (postérieurs), est susceptible de régénérer intégralement les par-
ties manguantes. Ils s’opposent ainsi & nos observations effectuées chez
N. diversicolor (COMBAZ, 1972) ol l’amputation des derniers segments du
régénérat ansurogénigue est suivie, dans les meilleurs cas, de la régéné-
ration du seul pygidium. Cette apparente contradiction des résultats obte-
nus chez ces 2 espéces de Nereidae pourrait s’expliquer : Chez N. diversi-
color, contrairement & ce que 1l'on constate chez N. pelagZeca, "le pouvoir
régénérateur diminue si les individus étudiés sé&journent un certain temps
au laboratoire avant la section ; il peut méme s'annuler lorsque la durée

de séjour est importante (50 jours)” (BOILLY, 1868).

Chez N. pelagica, les régénérats issus du régénérat aneurogénique,
sont &difiés & partir d'un segment dont 1l'organisation et la différencia-
tion sont incomplétes (absence de chaine nerveuse, de nerfs segmentaires,
de muscles longitudinaux ventraux, de néphridies et de parapodes). Dans
ces conditions, il est possible de préciser le rdle du systéme nerveux
dans la régénération caudale et d'autre part d'aborder le probléme de la

différenciation du régénérat aneurogénique.

La présence des nerfs segmentaires dans les segments normaux
"dénervés” (= souche des premiers régénérats formés) et 1'absence de ces
mémes nerfs dans les segments du régénérat aneurcgénique (= souche des
régénérats formés secondairement), indiquent que l’innervation de ces seg-
ments, représentée par les fibres des systémes nerveux superficiel et vis-
céral, est seule présente pour stimuler 1'activité des blastocytes dans la
constitution du blasteme de régénération. Chez N. pelagica, qui présente
une régénération de type hypomérigue, la possibilité d'cbtenir la régéné-
ration d’un nombre de segments égal, voire méme supérieur, & celui des seg-
ments amputés et ceci malgré la faible quantité de fibres nerveuses présen-
tes au niveau du front de section du régénérat aneurogénique, est & rappro-
cher des résultats obtenus chez les Amphibiens Ambystoma punctatwn et Ambys-—
toma maculatum par YNTEMA (13959 a et b) et par THORNTON et STEEN (1982).
Ces auteurs ont montré gue les membres larvaires développé€s en absence de
nerfs (aneurogéniques) ou en présence d'une faible gquantité de fibres ner-
veuses (partiellement innervés) conservent la capacité de régénérer contrai-

rement aux membres dénervés. De plus, THORNTON et THORNTON (1970) ont pu
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rétablir, chez Ambystoma maculatum, la capacité de régénérer sur un membre
dénervé, en lui transplantant des tissus provenant d’'un membre aneurogénique.
Ainsi, les tissus du membre aneurogénique différeraient donc de ceux des
membres innervés et dénervés chez gui la présence de fibres nerveuses est
nécessaire & la régénération. Chez N. pelagica,.il en serait de méme ; les
régénérats édifiés a partir de régénérats aneurogénigues apparaissent en
effet moins dépendants du systéme nerveux gue les régénérats édifiés 3

partir de segments "dénervés”.

Nos résultats montrent que le caractere incomplet de 1'organisation
du régénérat aneurogénique n'entraline aucune limitation des capacités rége-

nératrices caudales de N. pelagica.

D’autre part, bien gue les segments du régénérat aneurogénigue
paraissent peu différents proximo-distalement, 1'obtention d'un régénérat
segmenté a partir d'un segment basal (proximal) du régénérat aneurogéni-
que semble indiguer qu’'il existe, le long de ce régénérat, un gradient

de différenciation antéro-postérieur.

IT. - CBSERVATION DE CAS NATURELS DE FORMATIONS SEGMENTEES DEPQURVUES DE
PARAPODES LATERAUX ET DE CIRRES ANAUX

Sur environ dix mille Nereidae récoltées dans la nature, nous
avons remargqué guelgues individus présentant des formations segmentées
de petite taille dépourvues de parapodes latéraux et de cirres anaux et
ressemblant aux régénérats postérieurs aneurogéniques ou partiellement in-
nervés cbtenus aprés ablation de la chaine nerveuse. Une étude morphologi-
que et anatomigue comparative de ces formations naturelles et des régéné-
rats expérimentaux a donc été réalisée afin de comprendre en particulier si
la chaine nerveuse a ou non particip€ a leur mise en place. Des formations de
deux types ont é&té observées : Celles ayant une position caudale normale
et celles ayant une position dorsale inhabituelle ; elles seront envisagées

successivement.

A - FORMATIONS CAUDALES

Dans une dizaine de cas (N. pelagica), nous avons rencontré ces

formations qui présentaient toujours les m&mes caractéristiques.
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1 - Etude morphologique

Elles sont situées dans la région postérieure de 1l'animal et
font suite & un segment normal du corps ; leur couleur plus claire et la
présence d’'une cuticule plus mince que celle du segment sétigére normal
les précédant, permet d'affirmer gu’'il s'agit de régénérats caudaux. Ces
néoformations sont constituées d'une succession de segments (7 & 10) de
faible diamétre (300 3 800 um) identiques de la base & l'apex du régénérat
et ne présentant latéralement aucun parapode {(Pl. XI, fig. al. Cependant,
quelquefois, 2 parapodes, dont la position ventrale et 1l'orientation anor-
male sont semblables & celles décrites précédemment sur les régénérats par -
tiellement innervés (Fig. 9 b et c), sont différenciés & la base du régéné-
rat (Pl. XI, fig. b}. Les intersegments sont marqués par un repli cuticu-
laire et les segments contiennent des vaisseaux sanguins transversaux. Les
2 secteurs opposés (dorsal et ventral) présentent une m8me surface arrondie
conférant ainsi au régénérat une forme circulaire (en section). Le valsseau
sanguin longitudinal dorsal chemine au milieu du secteur dorsal du régénérat.
Dans ce secteur, on peut cbserver des granules pigmentaires clairs a dis-
position métamérique (Pl. XI, fig. c). Dans le secteur ventral du régeéenérat,
le vaisseau sanguin longitudinal et la chaine nerveuse sont absents. Par
contre, ces 2 structures sont toujours visibles par transparence dans le
2&me segment et parfois & la base du 1ler segment souche précédant le régeé-
nérat (Pl. XI, fig. a et b). Le segment apical du régénérat, sillonneé de
profonds replis leongitudinaux révélant la présence d'un sphincter autour
de l'orifice terminal, présente la morphologie d’un pygidium sans cirre
anal. Ces formations caudales présentent donc une morphologie identigue a

celle des régénérats postérieurs aneurogéniques et partiellement innerves

obtenus aprés ablation de la chailne nerveuse.

2 - Etude histologique

Elle confirme les observations morphologiques quant & 1’iden-
tité entre les régénérats caudaux naturels et ceux obtenus expérimentale-
ment apré&s ablation de la chaine nerveuse. Le secteur ventral de cette néo-
formation ne présente ni chaine nerveuse, ni musculature longitudinale ven-
trale, ni néphridies, ni structures liées aux parapodes (bulbes sétigéres,
musculature parapocdiale). Par contre, le secteur dorsal renferme les muscles

longitudinaux typiques de la paroil dorsale et les organes cilio-phagocytaires
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dont la disposition est semblable & celle des régénérats expérimentaux

aneurogénigues. Toutefols, lorsque 2 parapodes ventro-latéraux sont diffé-
renciés & la base du régénérat, ceux-ci sont innervés, comme chez les régé-
nérats expérimentaux partiellement innervés, par 2 cordons nerveux en rela-

tion avec les nerfs pédieux du dernier segment souche de l'animal.

3 - Discussion et conclusion

Environ . la moitié des vers récoltés présente un régénérat

caudal normal. Ceci démontre qu'il existe dans la nature des phénoménes

. d'amputation naturelle, facilement explicables en raison de 1'extréme
fragilité des Nereis, particuliérement dans la région postérieure. Les
dix formations caudales naturelles observées sont des régénérats mis
en place & la suite d'une amputation accidentelle. Dans ces dix cas, la
position de l'extrémité sectionnée de la chalne nerveuse est nettement
antérieure (de 1l'ardre d’'1 segment) au front de 1'autotomie. Une telle
situation est analogue & celle des animaux "dénervés” expérimentalement ;
on peut donc supposer gue le caractére anormal des régénérats naturels

reléve de la m@me cause.

B - FORMATIONS DORSALES

Il s'agit de formations surnuméraires, situées dans une position
dorsale totalement anormale. Parmi 1’ensemble des 3 espéces de Nereidae
récaltées (N. diversicolor, N. pelagica et Perinereis cultriferal), seule-
ment 4 cas ont été rencontrés (BOILLY, BOILLY-MARER et COMBAZ, 1975). Nous

les étudierons successivement.

1 - Etude morphologique

Cas 1 : Perinereis cultrifera d'une centaine de segments de longueur
présentant une bifurcation du corps sur la face dorsale des
9eme et 10éme segments précédant le pygidium normal.

La bifurcation représente une queue supplémentaire conigue
(longueur : 3 mm ; diameétre : 1,5mm a la base, 0,5 mm & l'extrémité) et
segmentée (8 segments st un pygidium) mais dépourvue de parapodes =t de
cirres anaux (Pl. XI, fig. e.et f). Cette formation présente 2 vaisseaux

sanguins longitudinaux latéraux aboutissant au vaisseau sanguin périanal.
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Le vaisseau longitudinal gauche est situé dans le prolongement du vaisseau
longitudinal dorsal du 11éme segment sétigére précédant le pygidium normal ;
celui de droite est en continuité avec le vaisseau longitudinal dorsal du
102éme segment sétigére précédant le pygidium normal. La pigmentation claire
située & proximité des vaisseaux sanguins longitudinaux est analogue a
celle observée sur le territoire dorsal de la scuche. On remarque le méme
type de granules pigmentaires le long des vaisseaux sanguins transversaux
situés dans les 2 secteurs dorsal et ventral de cette formation dorsale

(Pl. XI, fig. e et fJ.

Cas 2 : Perinereis cultrifera de 80 segments de longueur possédant une

queue supplémentaire implantée au milieu du secteur dorsal du

14eéme segment précédant le pygidium de la souche (Pl. XI, fig. dJ.

Cette gueue subcylindrigue (longueur : 5 mm ; diamétre & la base
0,6 mm) est légérement renflée dans le tiers distal. Elle comprend 10 seg-
ments dépourvus de parapodes et dont les limites sont marguées par un repli cu
ticulaire net, ainsi qu'un pygidium sans cirre anal. Deux vaisseaux sanguins
longitudinaux, en continuité avec le vaisseau dorsal de la souche, parcou-
rent le régénérat de la base & l'apex respectivement dans ses zones dorsale
et ventrale ; celles-ci sont pigmentées de la mé@me fagon que le secteur

dorsal de la souche.

Cas 3 : Perinereis cultrifera de 75 segments présentant une formation sur-
numéraire dressée sur la face dorsale au niveau d'un intersegment

dans les 2/3 postérieurs de 1'animal.

Cette formation comporte 4 segments d&pourvus de parapodes
et un pygidium sans cirre anal. Deux vailsseaux sanguins longitudinaux, en
relation avec le vaisseau dorsal de la souche, sont disposés respectivement

dans les secteurs dorsal et ventral qui présentent un aspect semblable a

celui du secteur dorsal de la souche.

Cas 4 : N, diversicolor de 64 segments présentant une gueue surnuméraire

située dorso-latéralement dans la régicon moyenne de 1l'animal.

Cette gueue comporte 4 segments dépourvus de parapodes et un pygi-
dium sans cirre anal. On y distingue un seul valsseau sanguin longitudinal

en continuité avec le vaisseau dorsal de la souche et situé dans son secteur
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dorsal. Ce dernier présente une pigmentation claire semblable & celle du
secteur dorsal de la souche. Par contre, les zones latérales et ventrale

de la gueue ne présentent pas cette pigmentation.

2 - Etude histologigue

Ces formations dorsales ne possedent aucune des structures ca-
ractéristiques d'un secteur ventral normal (chaine nerveuse, néphridies,
musculature longitudinale ventrale, structures liées aux parapodes). Par
contre, les autres structures sont présentes : le tube digestif (Pl. XII,
fig. a et c), les musculatures circulaire et longitudinale dorsale et les
organes cilio-phagocytaires (Pl. XII, fig. b et d). Le tube digestif est en
relation avec celui de la souche (Pl. XII, fig. a). La musculature longi-
tudinale présente 2 (N. dZversicolor) ou 4 (P. cultrifera) faisceaux de type
dorsal, situés de part et d’autre des vaisseaux sanguins longitudinaux. Les
organes cilio-phagocytaires, apposés & 1l'extrémité libre des muscles longi-
tudinaux dorsaux, peuvent 8tre au nombre de 4 ou de 2 lorsqu'ils forment une
structure continue entre les 2 extrémités musculaires longitudinales (P1. XII,
fig. d). Par ailleurs, dans 1l'un des cas (cas 1), nous avons observé, prin-
cipalement dans 1'épiderme ventral de la partie bifurquée, la présence d’im-
portants cordons nerveux provenant de nerfs périphérigues dorsaux des seg-

ments sur lesquels la formation surnuméraire est insérée.

3 - Discussion et conclusion

Bien qu’'attachées strictement sur la face dorsale de 1l'animal,
les formations surnuméraires décrites sont de type caudal puisgue terminées
par un pygidium. Elles sont segmentéss, innervées par des cordons nerveux
superficiels, mais dépourvues de chaine nerveuse qui ne semble ainsi pas
impliquée dans le processus de bifurcation du corps, bifurcation gui se dé-
veloppe & partir du seul secteur dorsal. De telles formations ont pu &tre
induites expérimentalement chez Nereis ol le déclenchement d'une morphogene-
se de type caudal peut en effet &tre obtenu par la mise en contact de la
paroi dorsale du corps et de celle de 1l'intestin (BOILLY et BOILLY-MARER,
1872 ; BOILLY, 1973). Il est donc vraisemblable gque ces formations dorsales
décrites sont la conséquence d'une extrusion du tube digestif résultant

d'une blessure dorsale entrainant une soudure entre les parois intestinale

et dorsale du corps, la chaine nerveuse ne participant pas & ce processus.



En conclusion, on constate, dans les formations dorsales décrites,
1'absence de caractéres ventraux (présence de chaine nerveuse, de muscu-
lature longitudinale ventrale, de néphridies), de parapodes et de cirres
anaux. Ainsi, 1l'organisation de ces formations s'apparente & celle des
régénérats caudaux aneurogénigues obtenus aprés ablation de la chaine

nerveuse.

DISCUSSION

Les résultats obtenus montrent qu'aprés ablation de la chaine
nerveuse au niveau du front de section, la régénération est possible,
mais incompléte ; en effet, si les régénérats édifiés dans ces conditions
sont segmentés ils sont toujours plus petits que les régénérats témoins.
Ni le traumatisme opératoire, ni 1'absence de vaisseau ventral (dévie en
méme temps que la chaine nerveuse) ne permettent d'expliquer nos résultats.
D'autre part, bien que chez N. dZversicolor et N. pelagica il-soit diffi-
cile de pratiguer 1'ablation de la chaine nerveuse tout en laissant le vais-
seau sanguin ventral en place, il semble, d'aprés les résultats de HOLMES
(1931) obtenus sur une espéce voisine (Nereis wvirens), que 1’absence du
vaisseau ventral n'entraine pas de limitation des potentialités régénéra-
trices. Enfin, nous avons pu constater que des vers "dénervés” dans des
conditions normales, mails dont la chaine nerveuse régénere néanmoins en
direction du front de section (& la suite d’une lésion de la chaiIne ner-
veuse déviée dans sa partie coudée par exemplel), régénérent normalement.
Ainsi, seule 1'é@limination de la chaine nerveuse au niveau du front de
section rend compte de 1l'altération des potentialités morphogénétiques

des animaux "dénervés”.

On peut considérer la chaine nerveuse comme intervenant dans la
croissance (réle trophigue) et 1'organisation (réle organisateur dans 1'ex-
pression de la polarité dorso-ventrale) du régénérat. Nous discuterons de

chacun de ces deux problémes.

A - ROLE TROPHIQUE DE LA CHAINE NERVEUSE DANS LA REGENERATION

Ce réle est peu important chez Nereis. Il s'exerce & trois niveaux :
Edification du blastéme de régénération, vitesse de segmentation et croissan-

ce segmentaire.
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1 - RBle de la chaine nerveuse dans 1l'édification du blastéme

de régénération

En ce guil concerne le rdle de la chaine nerveuse dans 1l'édifi-
cation du régénérat chez les Nereidae, nos résultats sont conformes a ceux
obtenus chez N. virens par HOLMES (1931) et par BAILEY et BAILEY (13838].
Par contre, ils s'opposent & ceux obtenus par NUSBAUM (1908) chez N, diver-
stcolor et par KIORTSIS et MORAITOU (13865) chez le Polychete Spirographis
spallanzanii. 11 faut néanmoins noter que 1l'apparente contradiction de nos
résultats avec ceux de NUSBAUM peut s'expliquer facilement par la techni-
gue 6pératoire utilisée par cet auteur : Aprés ablation de la chailne ner-
veuse, la cautérisation de la face de section effectuée n’empéche pas la
régénération de la chaine nerveuse. En outre, nos résultats sont & rappro-
cher de ceux obtenus chez plusieurs Annélides ol la régénération céphalique
est possible [Oligoch&tes = Lumbricus sp : GOLDFARB (1908) ; Eisenia foetida :
AVEL (1932, 1947), BAILEY (1938), HERLANT-MEEWIS et DELIGNE (1885) ;Eisenia
sp : SIEGMUND (1928) ; Helodrilus calliginosus : KROPP (1933), CROWELL (1837) -
Polychétes = Amphinoma pacifica : GOLDFARB (1814) ; Spirographis spallanza-—
niZ : KIORTSIS et MORAITOU (1965)]. Plusieurs auteurs soulignent 1'aspect
quantitatif du réle trophique du systéme nerveux, ce gui pourrait expliquer
au moins en partie les différences observées entre les différentes especes
d'Annélides étudiées. Ainsi, OKADA et KAWAKAMI (1843) chez Eisenia foetida
(race Kyoto) provoquent par greffe de chaine nerveuse, 1'induction d'une
téte supplémentaire dans un territoire ncrmalement incapable d'en régénérer
une. Oe méme, ABELOOS et THOUVENY (1860) constatent qu'il existe chez Maga-
lia perarmata "une relation entre le pouvoir de régénération antérieurs
et la proportion de tissu nerveux sur la surface de section & différents

niveaux du corps”.

La Nereis représente donc la seule Annélide étudiée jusqu'ad présent
susceptible de produire un régénérat caudal segmenté en absence de chaine
nerveuse. Cette régénération postérieure en absence de chaline nerveuse est
obtenue soit aprés amputation caudale dans une zone "dénervée” soit aprés

amputation caudale d’'un régénérat aneurogénigue,

Chez Nereis, 1'absence de la chaine nerveuse ne perturbe pas le
déclenchement de la morphogenése régénératrice caudale. En particulier,

l'activation des blastocytes s'effectue pratiquement de fagon normale chez
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les animaux dépourvus de chaine nerveuse au front d'amputation alors gue

la chaine nerveuse est généralement considérée comme responsable de 1l'acti-
vation de ces cellules (AVEL, 1861 ; ABELOOS et THOUVENY, 1980 ; ABELOOS,
1965 ; HERLANT-MEEWIS et DELIGNE, 1965 ; BOILLY, 1867). On peut donc émet-
tre 1'hypothése que, chez Nereis, en l'absence de chaine nerveuse {(cas des
individus "dénervés” et des cas naturels ol la chaine nerveuse est rétrac-
tée 1 segment en deca du front de séction), cette derniere peut &tre supléée
par les fibres constituant le systéme nerveux périphérique (ganglions et
cordons nerveux, cellules sensorielles), situées dans le segment souche
précédant immédiatement le front de section. Ainsi, le systéme nerveux péri-
phérique particuligrement bien développé sur la face ventrale des segments
permettrait chez les "dénervés” une activation des blastocytes tout d’abord

ventrale, comme chez les animaux possédant une chaine nerveuse.

2 - R8le de la chalne nerveuse dans la vitesse de segmentation

Si l'absence de la chaine nerveuse n'affecte pas le déclenche-
ment de la segmentation, elle ralentit, par contre, la vitesse de segmenta-
tion. En effet, le nombre de segments régénérés en 1'absence de chaine ner-
veuse est toujours inférieur & celuil enregistré chez des régénérats normaux
de méme age : 2 mois aprés la section, les vers "dénervés” régénérent au
maximum 8 (N. diversicolor) ou 13 (N, pelagica) segments alors que les té-
moins peuvent en régénérer 15 (N. diversicolor) ou 22 (N, pelagica). Nos
résultats sont conformes & ceux de HOLMES (1831) et de BAILEY et BAILEY
(1938) obtenus chez N, virens ol les régénérats caudaux obtenus en 1l'absence
de chaine nerveuse ne présentent gue peu de segments ; ils sont en accord
avec ceux d'AVEL (1961) gqui obtient chez 1'Oligochéte Lumbricus sp une aug-
mentation du nombre de segments céphaligues régénérés a la suite d’une hyper-
innervation. De méme, chez les Oligochétes, un certain nombre d'auteurs
ayant observé une régénération céphalique en 1l'absence de la chalne nerveuse
constatent gue cette régénération s’effectue toujours beaucoup plus lentemant
gu'en présence de la chaine nerveuse (GOLDFARB, 1808 ; SIEGMUND, 1828 ;
AVEL, 1832 et 1947 ; KROPP, 1833 ; CROWELL, 1837 ; BAILEY, 1339 ; HERLANT-
MEEWIS et DELIGNE, 1865].

Selon BOILLY (1987), la destruction partielle des blastocytes

mésodermiques par irradiation X ou injection intracoelomique de Thorotrast
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diminue la vitesse de segmentation caudale chez Syllis amica. On peut donc
penser que la vitesse de segmentation serait proportionnelle au nombre de
blastocytes présents dans le régénérat. Le ralentissement constaté chez

les régénérats édifiés en absence de chaine nerveuse, serait donc dd & la
présence chez ces régénérats d'un nombre de blastocytes mésodermiques infe-

rieur & celui des régénérats normaux possédant une chaine nerveuse.

3 - RBle de la chalne nerveuse dans la croissance segmentaire

— La croissance longitudinale des segments régénérés en 1'ab-
sence de chaine nerveuse s'arréte plus tdt gue celle des régénérats normaux

de sorte qu'a nombre égal de segments, ces derniers sont toujours plus longs

que les régénérats &difiés en l’absence de chaine nerveuse.

— La croissance segmentaire transversale est, par contre, com-
plétement bloguée en l'absence de chaine nerveuse; en effet, le diamétre du
régénérat obtenu dans ces conditions reste constant de son apex & sa& base
alors qu'il augmente progressivement chez les régénérats normaux. Des résul-
tats semblables ont d’ailleurs été obtenus par HOLMES (1931) et BAILEY et
BAILEY (1838) chez N. virens et par AVEL (13832) chez Eisenia foetida : le
régénérat édifié en 1l'absence de chaine nerveuse présente un diametre net-
tement inférieur & celui des régénérats normaux. De méme, chez l'’'Amphibien
Triturus viridescens, SINGER et CRAVEN (1948) ont constaté que la dénerva-
tion d'un membre en cours de régénération entraine l'arrét complet
de la croissance transversale du régénérat gui néanmoins s'allorge et se

différencie en une patte miniature.

En accord avec AVEL (1361) qui consideére la chaine nerveuse
comme "un important agent de commande de l1'activité mitotique de tissus
néoformés”, on peut penser que chez Nereis, les nerfs segmentaires et la
chaine nerveuse dont ils sont issus interviennent dans la croissance du

régénérat, notamment sur la croissance transversale des segments.

B - ROLE ORGANISATEUR DE LA CHAINE NERVEUSE DANS L'EXPRESSION DE

Dans tous les cas, les segments des régénérats (caudaux ou dorsaux)
gdifiés en 1'absence de chaine nerveuse restent incomplets comparés & ceux
des régénérats postérieurs narmaux; on releéve en particulier dans le secteur

ventral, l’absence de certaines structures.



Le r3le de la chaine nerveuse dans l'expression de la polarité
dorso-ventrale sera envisagé successivement au niveau du pygidium puis des

métameres.

1 - R8le de la chaline nerveuse dans la différenciation dorso-

ventrale du pygidium

Le pygidium du régénérat aneurogénigue, dépourvu de mamelons
et de cirres anaux, est uniforme sur toute sa périphérie. Il présente le
méme aspect morphologique et histologique dans l'ensemble de ses secteurs
{(dorsal, ventral ou latéraux) quelle que soit la nature des territoires
souches dont il est issu : souche normale comprenant les parois de corps
dorsale et ventrale (dans le cas des régénérats caudaux expérimentaux ou

naturels) ou souche & paroi de corps entiérement dorsale (dans le cas de

régénérats naturels dorsaux).

Le pygidium de certains régénérats partiellement innervés peut
présenter un cirre médio-ventral ou plus rarement 2 cirres ventro-latéraux,
chaque cirre étant en relation avec le cordon nerveux régénéré. La présence
ou l'absence de cirres et mamelons anaux résulte manifestement de l'existence

ou non de cordons nerveux au niveau du pygidium.

En conclusion, la polarité transversale normale {dorso-ventrale) du
pygidium ne peut s'exprimer qu'en présence d’'un cordon nerveux longitudinal
dans son secteur ventral. La chaine nerveuse interviendrait donc dans la
mise en place de la polarité dorso-ventrale du pygidium en permettant la
différenciation des cirres anaux, par l'intermédiaire des cordons nerveux

régénérés dans ce segment distal néoformé.

2 - R8le de la chaine nerveuse dans la différenciation dorso-

ventrale des métaméres

Certains caractéres morphologiques et anatomiques des métaméres
du régénérat narmal n'’apparaissent pas dans les segments obtenus en absence
de chaine nerveuse. En outre, contrairement & ce gue l’on observe dans les
régénérats normaux, on constate parfois la présence de granules pigmentaires
clairs de type dorszal également dans le secteur ventral des régénérats édi-
fiés en absence de chaine nerveuse. En ce qui concerne l'aspect incomplet des
régénérats ansurogéniques et partiellement innervés, ce n’est pas l’ensemble

des territoires du régénérat qui semble affecté, mais essentiellement le



secteur ventral imparfaitementdifférencié et les parapodes gui ne se
différencient pas (régénérat aneurogénigue) ou apparaissent seulement &

sa base (régénérat partiellement innervé)]. En effet, la chaine nerveuse

ne semble pas intervenir dans l'organisation territoriale dorsale du ré-
générat : Quel gue soit le type de régénérat obtenu en l’absence de chaine
nerveuse {caudal expérimental et naturel, dorsal naturel) son territoire
dorsal présente toujours les mémes caractéres que celui des régénérats

normaux.

Nous considérerons donc successivement le rf8le de la chaine
nerveuse dans l'organisation du secteur ventral des métaméres puis dans

la différenciation parapodiale.

La chaine nerveuse semble jouer un rdle important dans
1l'organisation du secteur ventral des métaméres qu'elle innerve dans les
conditicns normales et qui régénére tres imparfaitement en son absence.
Contrairement & ce que 1l'on observe dans les régénérats normaux, le secteur
ventral des animaux "dénervés” ne présente pas de dépression médiane longi-
tudinale ; il montre ainsi une surface convexe traduisant vraisemblablement
le caracteére imparfait de son organisation interne : Absence de valsseau
sanguin longitudinal médian et de différenciation de la chaine nerveuse,

des nerfs transversaux, de la musculature longitudinale ventrale et des

néphridies.

Le r8le de la chaine nerveuse dans la différenciation des struc-
tures ventrales sera envisagé au niveau du tissu nerveux, du vailsseau
sanguin longitudinal ventral, de la musculature longitudinale ventrale et
des néphridies.

* Rile de la chalne nerveuse dans la différencia-

tion du tissu nerveux

Au cours de la régénération normale, en accord
avec les observations de BOILLY (1868), la différenciation des cellules
nerveuses s'effectue comme chez les Annélides Polychétes Magalia perarmata
(THOUVENY, 1861), Polydora flava (THOUVENY, 1953 et 1961) et Syllis amica
{BOILLY, 1987), aux dépens des cellules épidermiques du régénérat situées
en contact avec les fibres nerveuses régénérées a partir de la chaine ner-

veuse de la souche. Par contre, aprés "dénervation”, la chaine nerveuse n'est



pas restituée. Les cellules épidermigues médio-ventrales du régénérat ne
se différencient pas en éléments nerveux comme chez les témoins, vraisem-
blablement en raison de l'absence de fibres nerveuses, le retournement en
direction céphalique de 1’extrémité sectionnée de la chalne nerveuse emp8-

chant en effet toute régénération postérieure de celle-ci.

La régénération des nerfs segmentaires transversaux est condition-
née par la présence de la chaine nerveuse dont ils sont issus. Cependant,
des cordons nerveux différenciant chacun un ganglion pédieux & la base du
régénérat partiellement innervé, peuvent parfois régénérer a partir des
nerfs pédieux sectionnés dans le dernier segment de la souche.

* R3le de la chaine nerveuse dans la différen-

ciation du vaisseau sanguin longitudinal ventral

Le vaisseau sanguin longitudinal ventral est
toujours absent dans les régénérats caudaux incomplets expérimentaux (aneu-
rogéniques et partiellement innervés) cu naturels. Néanmoins, cette absence
ne semble pas liée a celle de la chaine nerveuse, mais & celle du vaisseau
correspondant, au niveau du front de section. En effet, au cours de la
"dénervation”, le vaisseau longitudinal ventral trés adhérent & la chai-
ne nerveuse n'a jamais pu 8tre gardé intact chez les 2 espéces opérées
(N. diversicolor et N. pelagica) et son extrémité a &té déviée en méme
temps gue la chaine nerveuse. De méme, dans les régénérats caudaux incom-
plets naturels, l'absence de régénération du vaisseau longitudinal ven-
tral résulte vraisemblablement de 1'éloignement du vaisseau longitudinal
correspondant de la scuche vis-a-vis du front de section. En outre, dans
les cas naturels de régénérats dorsaux aneurogéniques, Z valsseaux san-
guins longitudinaux, diamétralement opposés, scnt présents lorsque ces régé-
nérats sont établis au milieu de la face dorsale de 1'animal. Ils sont situés

dans le prclongement du vaisseau longitudinal dorsal de la souche et se re-

forment par régénération dans les sens antéro-pastérieur et postéro-antérieur.

L'hypothese proposée est en accord avec les résultats de HOLMES
{(1931) gui a pu réussir chez WN. virens l'ablation de la chaine nerveuse sans
détruire le vaisseau sanguin longitudinal ventral des segments "dénervés”
et obtenir des régénérats aneurcgénigues présentant un vaisseau sanguin lon-

gitudinal ventral.



* R6le de la chaine nerveuse dans la différencia-

tion de la musculature longitudinale ventrale

Dans les métaméres des régénérats caudaux aneu-
rogénigues et partiellement innervés, les faisceaux musculaires longitudi-
naux ventraux sont toujours absents alors que la musculature circulaire
se développe normalement. Il est denc possible gue la différenciation des
faisceaux musculaires longitudinaux ventraux soit sous le contrdle de la
chaine nerveuse. Cependant, il semble que la vascularisation intervienne
aussi dens la différenciation de la musculature longitudinale ventrale. En
effet, dans les 3 cas (P. cultrifera) de régénérats aneurogéniques dorsaux
présentant 2 vaisseaux sanguins longitudinaux, on constate gue 4 faisceaux
musculaires longitudinaux de type dorsal sont présents, alors gue dans le seul
cas (N. diversicolor) ol le régénérat aneurcgénique dorsal ne présente
qu'un vaisseau sanguin longitudinal, seulement 2 faisceaux musculaires
dorsaux sont décelables.

* R8le de la chaine nerveuse dans la différencia-

tion des néphridies

Les néphridies se reconstituent ventro-latérale-
ment dans les métaméres du régénérat caudal normal mais sont toujours absen-
tes dans les métameres des régénérats édifiés en 1l'absence de chalne nerveuse.
Contrairement & ce que l'on constate dans les segments des régénérats normaux,
aucune néphridie n'a été oﬁservée a proximité des ganglions pédieux dans les
régénérats partiellement innervés ; il ne semble donc pas que ces derniers

interviennent dans la différenciation des néphridies.

b) R6le de la chaine nerveuse dang la différenciation

Les régénérats é&difiés en l'absence de chaine nerveuss
sont, dans la majorité des cas, totalement dépourvus de parapodes ; une
étude histologique montre alors gqu'aucune activité morphogénétigue ne se
manifeste ventro-latéralement 1a ob devraient se différencier les parapodes,

ni au sein de 1’'épiderme, ni dans le mésoderme.

. oz

L'étude des cas ol les régénérats obtenus en l'absence de chalne
nerveuse portent guelques parapodes & leur base montre gue chaque parapode

néoformé -est toujours en relation avec un nerf et un ganglion nerveux. On



peut donc penser que la différenciation des parapodes serait sous la depen-
dance indirecte de la chaline nerveuse, celle-ci différenciant les nerfs et

ganglions pédieux qui assureraient la différenciation parapodiale.

Cependant, selon BOILLY-MARER (13971 a st b), les nerfs et ganglions
pédieux ne sont pas & eux seuls capables d'induire l'apparition d'une mor-
phogengse parapodiale, la nature des territoires innervés serait également
en cause dans ce processus. En effet, cet auteur a pu montrer que la jux-
taposition de territoires de nature opposée (dorsale et ventrale ) est néces-

saire au déclenchement de cette morphogenése.

Ainsi, dans le régénérat aneurogénigue, on peut donc considérer que
1'absence de parapodes peut &tre due soit & la seule absence du systeme ner-
veux dans le régénérat, solt a celle conjuguée du systéme nerveux et de la

polarité dorso-ventrale dans ce type de régenérat.

CONCLUSION

L'étude de la régénération caudale en absence de chaine nerveuse
montre que l'organisation transversale des régénérats aneurogéniques et
partiellement innervés ne présente pas de polarité dorso-ventrale. Elle met
en évidence 1'importance de la chalne nerveusge dans la différenciation du
territoire ventral, des parapodes et des cirres anaux au cours de la régené-
ration postérieure. En effet, en absence de chaine nerveuse, les parapodes
et cirres anaux sont absents (régénérats aneurcgéniques] ou en nombre
trés limité (régénérats partiellement innervés) et le secteur ventral des
régénérats différe de celui des régénérats normaux par l'absence des carac-
t&res ventraux (chaine nerveuse et néphridies) et par la présence de pigments

clairs de type dorsal.



CHAPITRE IV

ANALYSE DE LA NATURE DORSALE OU VENTRALE
DES TERRITOIRES REGENERES EN ABSENCE DE CHAINE NERVEUSE
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Dans le chapitre précédent, nous avons pu montrer gque le régéné-
rat caudal édifié en absence de chaine nerveuse est dépourvu de structures
ventrales. De plus, certaines observations semblent indigquer que les terri-
toires composant ce régénérat sont uniquement de nature dorsale. Ces résul-
tats permettent donc de penser gue la chaine nerveuse contrdle l'établisse-

ment de la polarité