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Regenerat ion of the Anter ior  Body Pa r t  in  Phoronis psammophila Cori 

(Phoronida) 

Summary. The regeneration of the anterior body part in Phoronis psammophila, 
sectioned transversaly near the autotomy line, is divided into 8 periods : the first 3 
on wound-healing and regenerating blastem, the others on organogenesis. The 
development of the regenerate is described in detail, especially the digestive tract, 
the Iophophoral circulatory system, the nephridia, the mesenteries, the lophophore, 
the epistome. 

Rdsumd. 1. La r~g~n6ration de la r6gion ant4rieure de Phoronis psammophila 
se produit apr~s autotomie ou amputation (apr~s section transversale au niveau de 
la zone d'autotomie dans ce travail). Le lophophore rejet6 ou sectionn6 est incapable 
de r~g~n~rer et d6g6n~re. 

2. La r~g~n~ration se d4roule selon 8 stades successifs (en 3 jours environ). 
Les trois premiers stades portent sur la cicatrisation, avee bouchon cicatriciel, et 
sur la formation du blast,me de r~g~n~ration. Les stades suivants correspondent 
aux diverses ~tapes de l'organogen~se. 

3. L'organogen~se concerne principalement le tube digestif (avec formation 
d'un stomodeum, mais pas de proctodeum), l'appareil circulatoire lophophoral, les 
n~phridies, les m6sent~res, le lophophore et les tentacules, l'4pistome. 

4. La r4g6n~ration de la r4gion ant~rieure des Phoronidiens est un ph~nom~ne 
physiologique, habituel et fr6quent; son d6roulement normal est tr~s rapide. 

A. Introduct ion 

Bien que l ' au to tomie  du lophophore et la reproduct ion asexu@ aient  
~t6 observ@s par  de nombreux  auteurs  ehez la p lupar t  des esp4ces de 
Phoronidiens,  fort peu de t r avaux  leur ont  6t6 eonsaerSs. Aussi l '6 tude 
de ces ph@om~nes a ~t4 entreprise, pr ine ipa lement  dans le bu t  d 'appro:  
fondir  quelques aspects de l 'organogen~se, qui seront u l t6r ieuremcnt  
compares avec ceux de l 'embryologie et de la m~tamorphose larvaire. 
Dans  ce t ravai l  nous nous l imiterons £ une 5tude descriptive des divers 
ph4nom~nes de la rSg6n6ration, en r6servant  pour  la suite l '~tude plus 
d~taill~e de l 'histogen~sc r6g~n6ratrice. La grande facult~ de r~g~n~ration 
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des Phoronidiens fair que ces deruiers repr~sentent, dans certains bio. 
topes, un maillon important de la chaine alimentaire. 

B. IIistorique 
L'autotomie du lophophore a 6t6 constat6e pour la premi6re lois par 

Van Beneden (1858), puis par Giard (1887) et Cori (1890). Schultz (1903) 
a le  premier abord6 l'6tude de la r6g6n6ration du lophophore, chez Phoronis 
muelleri; mais ses r6sultats suceincts furent critiqu6s par Selys-Long- 
champs (1907) qui 6tudia, chez Phoronis psammophila, la morphologie 
externe de la r6g6n6ration du lophophore et]e  syst~mc circulatoire lopho- 
phoral. Des observations sur l 'autotomie et la r6g6n6ration du lophophore 
ont aussi 6t4 effectu6es ehez Phoronopsis albomaculata par Gilehrist 
(1919), chez Phoronis ovalis par Harmer (1917) et Marcus (1949). Chcz 
cette derni6re esp6ce, Silen (1955) a montr6 que le lophophore autotomis6 
r6g6n~re un nouvel individu. Marsden (1957) a entrepris une 6tude exp6ri- 
mentale de la r6g6n6ration de Phoronis vancouverensis. 

C. Causes de la r6g~n~ration 
La Phoronis r6g6n6re g6n6ralement un nouveau lophophore ~ la suite 

de l 'autotomie ou d'une amputation. 
L'autotomie du lophophore est fr6quemment observ6e ehcz des indi- 

vidus maintenus en aquarium; j'ai ainsi pu eonstater que cette autotomie 
pr6sentait une p6riodicit6 de 15 g 20 jours. Ce ph6nom6ne a 6galement 
6t6 remarqu6 par Marsden (1957). Les exp6riences ayant  6t6 effectu6es 
en aquarium, il faut rester prudent pour l 'interpr6tation des r6sultats. 
N6anmoins, nous avons remarqu6 que le ]ophophorc r6g6n6r6 pr6sente 
peu ou pas de pigmentation blanche ; les grains pigmentaires apparaisscnt 
ensuite, de plus en plus nombreux, dans les tentacules et ~ leur base. 
Ces grains sont caract6ristiques chez Phoronis psammophila dont le 
lophophore en cours d'autotomie en contient une grande quantit6. Aussi 
pour expliquer la p6riodicit6 de l'autotomie, pouvons-nous 6mettre 
l'hypoth6se que le lophophore, par son rejct, sert £ 61iminer ccrtains 
d6chets, dont il 6tait le lieu de stockage. Cette hypothbse a d6j£ 6t6 
formul6e par Marcus (1949) qui a 6galement fair l'analogie avec ]es corps 
bruns des Eetoproctes. 

L'autotomie du lophophore est 6galement provoqu6e par un change- 
ment des conditions de milieu (conditions d6favorables, pr616vements, 
par exemple). Ce ph6nom6ne a 6t6 remarqu6 par divers auteurs (Giard, 
1887; Cori, 1890; Selys-Longchamps, 1907; Marsden, 1957); Johnson 
(1967) rapporte que lors de ses pr6l~vements 58% des individns sont 
d6pourvus du lophophore. 
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Fig. 1. Sch6ma simplifi6 de la r6gion ant6rieure avec repr6sentation de la zone 
d'autotomie (za) 

Fig. 2. Sch6ma du stade 1 (fin), en coupe longitudmale 

L 'autotomie se produit duns une zone situ6e sous le lophophore, en- 
viron aux deux tiers de l'cesophage, imm6diatement sous le confluent 
des deux branches du vaisseau lat6ral (Fig. 1). Elle est provoqu6e par 
de fortes contractions des musculatures circulaire et longitudinale, r6p6- 
t6es g intervalles plus ou moins rapproch6s. 

L 'autotomie de la r6gion ant6rieure entra~ne non seulement la perte 
du lophophore (organe respiratoire et alimentaire), mais 6galement celle 
de la bouche, de l 'anus et les extr6mit6s du tube digestif (cesophage et 
intestin), des n6phridies, du ganglion nerveux central, du nerf circulaire 
et de la patt ie ant6rieure de la fibre nerveuse g6ante, de l 'appareil circu- 
latoire ant6rieur. 

La disparition du lophophore peut 6galement 6tre due £ Faction de 
certains pr6dateurs (poissons principalement) qui viennent <~ brouter ~> les 
lophophores (Cori, 1890). 

Pour pouvoir 6tudier la r6g6n6ration de l 'extr6mit6 ant6rienre, nous 
avons pratiqu6 une section duns la patt ie de l 'animal correspondant 
la zone d 'autotomie (Fig. 1). 

Aprgs de nombreuses exp6riences, nous pouvons confirmer que le 
lophophore autotomis6 ou sectionn6 est vraiment  incapable de r6g6n6- 
ration post6rieure chez Phoronis psammophila et qu'il d6g6n6re apr6s 
quelques jours (Selys-Longehamps, 1907). 
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D. Nomenclature utilis6e 

Les adjectifs antdrieur et distal seront utilis6s pour indiquer l'ex- 
tr6mit6 lophophorale en opposition avec postdrieur et proximal pour 
l 'ampoule; dorsal et anal pour la r6gion situ6e pr6s de 1'anus ou de l'in- 
testin, ventral et oral pour celle situ6e pr6s de la bouche ou de rcesophage; 
gauche et droite par rapport  g l 'axe m6dian anus-bouche. Le terme de 
cavitd lophophorale d6signera l'espace form6 par les tentacules (arc interne 
et arc externe), la bouchc 6rant situ6c au fond de cette cavit6, tandis que 
la concavitd lophophorale est d61imit6e par l 'arc interne des tentacules, 
entourant la papille anale. 

E. Cicatrisation et formation du blast6me de r6g6n6ration 

Stade 1 (0--6 h) 

Apr~s la section, la musculature (eirculaire et longitudinale) de la 
paroi du corps sc contracte, r6duisant au maximum l 'ouverture de la 
plaie. La musculature des extr6mit6s du tube digestif se contracte 6gale- 
ment, provoquant  d'une par t  un retrait  de l'cesophage et de l ' intestin 
en arri~re du plan de section, d 'autrc  par t  la fermeture de la plaie au 
niveau de chaque extr6mit6. Les vaisseaux sanguins m6dian et lat6ral 
sont 6galement fcrm6s au niveau de la plaie par des contractions muscu- 
laires de leur parois, en m6me temps que se constitue un bouchon de 
cellules endoth61iales. 

La musculature du corps, au cours de sa contraction, se retire en 
arri6re de la plaie, permet tant  ainsi l 'ancrage de cellules m6sodermiques 
sur la face interne de la membrane basale de l%piderme. Ccs ccllules 
relient les bords de la plaie, par-dessus cette derni~re, et forment ainsi 
un bouchon cicatriciel (Fig. 2, 12a). Celui-ci est g6n6ralement form6 de 
3 k 5 couches de cellules ~ noyaux allong6s et orient6s tous dans le m~me 
sens, transversal par  rapport  ~ l 'axe longitudinal de l 'animal. Ces cellules 
m6sodermiques dont les limites sont bien visiblcs prennent appui an 
niveau de la plaie sur les cxtr6mit6s de la membrane basale de l'6piderme, 
ainsi que sur la face interne et externe de cette derni~re; l%piderme 
ancien est repouss6 pour permettre l 'ancrage de ces cellules (Fig. 2). 

Au niveau des extr6mit6s du tube digestif, les cellules p6riton6ales 
forment 6galement un petit  bouchon cicatriciel; mais ces cellules conti- 
nuent ~ s'isoler et 6migrent en direction c6phalique pour former un 
manchon. Ce dernier s'6tend des extr6mit6s de l'cesophage et de l'in- 
tcstin jusque dans le bouchon cicatriciel (Fig. 2). I1 serf de soutien et de 
guide aux cellules du tube digestif (Fig. 4b), qui assurent sa r6g6n6ration. 

L'6piderme qui commence ~ recouvrir le bouchon cicatriciel n 'es t  
qu'un 6talement de l '6piderme ancien des bords de la plaie par glissement 
des cellules sur le bouchon cicatriciel (Fig. 4a). 
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Static2(6 12h) 
L'6piderme recouvre enti6rement le bouchon eieatriciel (Fig. 4i, 12b). 

Les eellules 6pidermiques s'6paississent depuis l '6piderme ancien jusque 
vers le centre du bouchon qui regresse en mgme temps ; elles sont ancr6es 
perpendiculairement sur les cellules du bouehon. La nouvelle membrane 
basale de l '6piderme apparalt ,  en eontinuit6 avee l'aneienne, en m@me 
temps que le bouehon r6gresse (Fig. 4a). 

Des cellules m6sodermiques dispos6es contre la face interne de la 
membrane basale de l '6piderme se multiplient lat6ralement dans les 
eoelomes oraux et anaux, en repoussant la musculature longitudinale, 
puis la musculature eireulaire (Fig. 7 h, i). Au niveau de ces deux zones, 
l '6piderme ancien s'6paissit et on observe une diminution du nombre de 
cellules glandulaires et l 'apparit ion de eellules 6pidermiques en mitoses. 
Ces deux zones correspondent £ la formation des 6bauehes lophophorales. 

Les eellules cesophagiennes aneiennes se prolongent darts le manehon 
de cellules m6sodermiques; elles progressent en direction e6phalique pour 
atteindre le bouehon eicatrieiel, en m@me qu 'apparal t  une nouvelle 
membrane basale (Fig. 4b, e). 

Les extr6mit6s des vaisseaux lat6ral et m6dian entrent en contact 
et le sang eireule & nouveau du vaisseau m6dian vers le vaisseau lat@ral 
(Fig. 4i, 5A), r6tablissant une circulation sanguine normale. 

Stade 3 (12--20 h) 
L'@iderme r6g6n6r6 ne montre plus de diff6renee avec l '@iderme 

ancien. Le bouchon eicatriciel ne subsiste plus que dans sa rSgion eentrale 
(Fig. 4j). L'cesophage entre en contact avee l '@iderme & la limite du 
bouehon (Fig. 4b, e) et le stomodeum s'6bauche, s 'ouvrant  £ la fin de ee 
stade (Fig. 4d, 9a, 12@ L'intestin, net tement  en retrait  par rapport  
l'cesophage, commence sa r6g@n6ration par migration des eellules an- 
eiennes dans le manehon p@riton6al (Fig. 4f). Lat@ralement apparaissent 
les premigres 6bauches du lophophore (Fig. 4j, 7h, 9a, 12@ C'est 6gale- 
ment  au cours de ee stade que le vaisseau lat@ral envoie un capillaire 
autour de l'cesophage (Fig. 4g, 5B). 

F. R6g6n~ration des organes des diff4rents syst~mes 

I. Chronologic des stade8 de rdgdndration 

Nous avons pu caract@riser 8 stades suceessifs dont les trois premiers 
viennent d'@tre d4crits ci-dessus; les six stades suivants correspondent 
aux 6tapes successives de l'organogen~se. Les stades num@rot@s de 1 h 8 
sont repr6sent6s sur la Fig. 3 avec mention pour chacun de la p@riode 
approximative durant  laquelle ils se d~roulent. 
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Fig. 3. Chronologie des principaux stades de la r~g6n6ration de la r6gion ant6rieure. 
Comparaison entre ces stades et ceux de la r6g6n6ration de l'appareil circulatoire, 
des n6phridies, du lophophore (hombre de tentacules). Les fl~ches indiquent 
l'ouverture du stomodeum (8), de l'anus (a) et le d6but de la r6g6n~ration de 

l'@istome (E) 

II .  Rdgdndration du tube digesti/ 
(Esophage 

Au  cours du  s tade  3, les cellules cesophagiennes anciennes se pro- 
longent  j u squ ' au  con tac t  de l '@piderme ~ la l lmite  du  bouchon cicatriciel .  
L'@bauche du  s tomodeum appara~t  dans  l '@ide rme  sous ~orme d 'une  in- 
vag ina t ion  intra@pith61iale : les cellules de l '6piderme cicatriciel  p r ennen t  

ce niveau,  de fagon graduelle,  une pos i t ion  parall@le anx  cellules de 
l 'oesophage (Fig. 4b ,  c). E n  l ' absence  de membrane  basale,  ces cellules 
se m e t t e n t  d i rec tement  en con tac t  avec les cellules cesophagiennes 
(Fig. 4c) et  assurent  l ' ouver tu re  du  s tomodeum;  la l imite  de raccorde-  
merit  ne se dis t ingue plus (Fig. 4d ,  9a).  Ul t~r ieurement ,  la pa r t i e  r6- 
g@n6r6e de l 'cesophage est le si~ge de nombreuses  mi toses ;  les cellules 
dev iennent  plus volumineuses,  mais  ce n ' e s t  que vers  le s tade  7 que 
l 'cesophage pr6sente  un  aspect  dgfinitif.  

I n t e s t i n  

Le po in t  d ' adh6rence  entre  l '6piderme cieatrieiel  e t  l 'cesophage r6- 
g6n6r6 se si tue au  centre d 'une  zone apicale  6pidermique oh la prolif6- 
r a t ion  eellulaire est  impor t an t e  (Fig. 9a).  Celle-ei met  en place dans  les 

Fig. 4. a Epiderme cicatriciel au stade 2 (2,3 ~x). b e t  c Formation du stomodeum 
(2,2 ix). d Stomodeum ouvert, la limite @iderme-oesophage ne se distingue plus 
(2,2 ix). e Formation de l'anus (a) par perforation de l'@piderme (8,2 ix). f Intestin 
relig £ la paroi du corps par un manchon p6riton6al (rap), (5,5 ~x). g Formation du 
capillaire sanguin (branche droite du vaisseau lat6ral) autour de l'cesophage (5,6 tz). 
h Ouverture de l'anus sur la papille anale (pa); on remarque la juxtaposition de 
l'@pith61ium intestinal et de l'~piderme (2,1 ix). i Mise en communication du vaisseau 
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l~t6ral et du vaisseau m~dian au stade A (4,5 ~). j Ebauches lophophorales et 
disposition des m@sent~res lat~raux au cours du stade 4; on remarque la presence 
de quelques cellules du bouchon cicatriciel (4,5 y.). Sauf la figure g (coupe trans- 

versale), routes repr6sentent  des coupes longitudinales 
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r~gions lat~ro-dorsalcs deux massifs cellulaires qui s'accroissent en direc- 
tion ant6rieure pour former l'6bauche du lophophore (Fig. 4j, 12c). Du 
c6t6 dorsal, c'est-£-dire au niveau de la limite d'adh6rence de l ' intestin 
avec l '6piderme (Fig. 4f; par  l 'interm6diaire d 'un manchon p6riton6al), 
la zone de proliferation cellulaire, correspondant au sillon dorso-ventral, 
~tablit une r~gion d'4talement de l'4piderme, non de soul~vemcnt. Cet 
~talement du chapeau ~pidermiqne d~place en direction dorsale l 'ouver- 
ture de l 'anus (Fig. 12d). 

Au cours du stade 3, les cellules intestinales anciennes 6migrent dans 
le manchon p6riton6al (Fig. 4f), puis pr~sentent de nombreuscs mitoses. 
Elles montrent  rapidement la m6me structure que les cellules anciennes 
(Fig. 4e). La papille anale apparal t  comme un renflcment 6pidermique 
au niveau de laquclle s 'ouvre l 'anus (Fig. 4e). L 'ouverture de l 'anus se 
produit par perforation de la membrane basale et de l'6piderme, lors du 
contact des cellules intestinales avec ees dernicrs. Ces cellules se juxta- 
posent anx cellules 4pidermiques, mais, contrairement £ ce qui se passe 
au niveau de l'cesophage, chaque 6pith6linm reste distinct (Fig. 4h). La 
papil]e anale se d~veloppe, surtout en s'allongeant ant4rieurement 
(Fig. 4e, h; 9d). L'intestin est accol5 £ la paroi interne de cette papille 
et reli~ par le m6sent~re anal £ la paroi externe (Fig. 10d). 

La r6g6n4ration des deux extr6mit6s du tube digesti/ montre que 
l'cesophage et la bouche (situ6s au-dessus du diaphragme duns le m6so- 
some) sont d'origine ectodermique. L'intestin r~g~n~r~, d'origine endo- 
dermique, s 'ouvre par un anus situ6 sous le diaphragme; il n 'y  a pas de 
formation proctod6ale. 

I I I .  Rdgdndration de l'appareil circulatoire lophophoral 

La r6g6n4ration de l 'appareil circulatoire lophophoral a 6tg 6tudi6e 
chez Phoronis muelleri par Schultz (1903) et chez Phoronis psammophila 
par Selys-Longchamps (1907). Ce dernicr auteur d6crit 5 stades succes- 
sirs qui serviront de base ~ notre gtude. En ce qui nous concerne, nous 
distinguerons 7 stades que nous d6signerons par les lettres A ~ G. 

L 'autotomie d6termine la rupture du vaisseau m~dian (aff6rent) et 
du vaisseau lat6ral (efferent) £ un niveau situ6 sous la bifurcation de ce 
dernier (Fig. 1). L'h6morrhagie est r6duite du fair de la contraction des 
muscles et du colmatage de la plaie par des cellules endoth61iales. La 
circulation persiste dans chaque vaisseau qui fonetionne en ((va-et-vient~). 

Stade A 

Rapidement la paroi de chacun des deux vaisseaux entre en contact 
avec le bouchon cicatriciel (Fig. 2). Ces parois se rejoignent par  dessus le 
m6sentgre m6dian, se soudent entre elles; puis il se produit £ ce niveau 
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C D E F 8 
Fig. 5. Principaux stades de r6g6n6ration de l'appareil circulatoire lophophoral (en 
gris6 vaisseau et arc aff6rents; en blanc vaisseau e~ arc eff6rents). Les stades A, 

D et G sont d'aprgs Selys-Longchamps (1907) 

une communicat ion entre les deux vaisseaux (Fig. 4i, 5A), ]?ermettant 
le r6tablissement d 'une  circulation normale, du vaisseau m6dian vers le 
vaisseau lat6ral. En  accord avee Sehultz (1903) et Selys-Longehamps 
(1907), nous estimons que ce raecordement  correspond, non ~ une r6ggn~- 
ration, mais ~ une simple r6]?aration. Comme le remarque Selys-Long- 
champs (1907), la circulation sanguine, une lois r6tablie, ne cessera plus. 
L'a]?pareil eireulatoire lopho]?horal r6g6ngre ~ ]?artir de la ]?aroi endo- 
th6liale parallglement £ la r6g6n~ration de l 'extr~mit6 ant6rieure. En  
revanche, une lois la r@ara t ion  faite, Sehultz (1903) d6erit dans son 
stade C que le vaisseau m6dian a son extr6mit~ ant6rieure libre, ainsi la 
circulation serait momentan6ment  interrom]?ue. 

Stade B 

Le mgsent~re m6dian se forme autour  de la j onetion des deux vais- 
seaux et en direction c@halique. Le m~sent6re lat6ral gauche vient  
]?rendre a]?]?ui sur le vaisseau lat6ral au niveau de eette jonetion (Fig. 7 k). 
Celle-ei s'61argit en se juxta]?osant £ l'ceso]?hage (Fig. 5B). Au momen t  
de l 'ouver ture  du s tomodeum, un ea]?illaire prend naissance sur le vais- 
seau lat6ral au niveau du contact  du m6sentgre lat6ral droit  avee l'ceso- 
phage, et il s '6tend autour  de ee dernier (Fig. 4g, 5B). Ce ea]?illaire se 
forme dans l 'espace entre la s]?lanehnopleure et l '@ith61ium cesophagien, 
il t raverse le mgsent~re oral et s 'anastomose avee le vaisseau lat6ral. Les 
deux branches du vaisseau lat6ral sont ainsi reeonstitu6es: la branehe 
droite est form6 par  le ca]?illaire (Fig. 4f, 5B) et la branehe gauche par  
le vaisseau lat6ral aneien. L'a]?]?arition de eet anneau vasculaire ne cor- 
respond ]?as £ l 'hypothgse 6raise par Selys-Longeham]?s (1907), selon la- 
quelle la t ransformat ion de l 'anse vasculaire (stade A) en un anneau 
s 'effeetuerait  lots de la format ion du stomodeum, eette anse 6rant en- 
gag@ entre l'ceso]?hage et l '@iderme. 
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Au cours de ce stade apparaissent les premibres 6bauches du lopho- 
phore, dans lcsquelles sont engag6s les deux m6sent6rcs lat6raux (Fig. 4j, 
7j). L 'anneau vasculaire prend rapidemcnt la forme d'un T (Fig. 5B), 
dont la branehe vertieale cst le vaisseau m6dian, tandis quc la barre du 
T aecol6c ~ l'cesophagc est form6e par l'61argissement de la jonetion des 
deux vaisseaux et les deux extr6mit6s de eette barre sont les branches 
du vaisseau lat6ral. D'apr6s Selys-Longehamps (1907), la barre du T 
est aff6rente, c'est-~-dirc issue du vaisseau m6dian. Nos observations 
nous montrent  qu'cn fair cette partie est eff6rente ct appart ient  au vais- 
scau lat6ral. I1 semble, d'aprbs la structure des parois cndoth61iale et 
m6sodermique, que le vaisseau lat6ral est ~ l'originc de l 'appareil 
circulatoire r6g6n6r6. 

Stade C 

Les m6scnt6res lat6raux prennent appui sur les extr6mit6s de la barre 
du T, puis se continuent dans les comes du lophophore. Les premi6res 
6bauehes du vaisseau lophophoral sont issues de ces extr6mit6s et elles 
sc prolongent le long des m6sentbres lat6raux vers les cornes lopho- 
phorales, dans les ecelomes anaux (Fig. 4j, 5B, 7a). Ces 6bauches parais- 
sent done provenir de la paroi du vaisseau lat6ral dont elles prolongent 
les deux branches (Fig. 5C, 7a). C'est g6n6ralement au eours de ce stade 
quc le diaphragme se met  en place £ part ir  des patois du corps pour se 
refermer en direction centripbte sous la barre du T ; il s6pare le m6tasomc 
du m6sosome. Le diam6tre de la branche droite du vaisscau lat6ral 
s'accroit. 

Au fur ct ~ mesure que les comes vasculaires montent  dans les 
6bauches du lophophore, il apparai t  dans leur paroi proche de l 'extr6mit6 
ant6rieure une invagination longitudinale (Fig. 7 c) qni aboutit  £ la barre 
du T vasculaire (Fig. 5C, 7b) et qni finalement isole ses deux extr6mit6s, 
soit los deux branches du vaisseau lat6ral. A c e  stade seulement, cette 
barre dcvient aff6rentc et le vaisseau m6dian ne communique avec les 
deux branches du vaisseau lat6ral que par les cxtr6mit6s ant6rieures des 
cornes vasculaires (Fig. 7b). L'invagination dans ees cornes se prodnit 
dans le plan lat6ral (Fig. 7c), d6limitant ainsi un arc externe ventral  
(eff6rent) attach6 £ la paroi du lophophore par le m6scntbre lat6ral, et 
un arc interne dorsal (aff6rcnt) accol6 £ la paroi interne du lophophore. 
C'est lc premier stade de la r6g6n6ration du vaisseau lophophoral. 

Stadc D 

Les dcux cornes vasculaires sc prolongent lat6ralement et vcntrale- 
ment  de chaque c5t6 de l'cesophage en suivant le d6veloppement du 
lophophorc. Chacunc de ces cornes forme unc branche ventrale du vais- 
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seau lophophoral. Elle est eonstitu6e de deux arcs 6troitement aceolSs 
(Fig. 5D; 7e, f): l 'un eff6rent, infSrieur et externe, et l 'autre affgrent, 
sup6rieur et interne; ce dernier est aceol6 £ ]a paroi interne du lophophore. 
Le vaisseau m6dian aboutit  au diaphragme sans le traverser (Fig. 8c), 
tandis que les deux branches du vaisseau lat6rM, reli6es & la paroi par les 
mgsent6res lat6raux et aeeol6es & l'arc affgrent duns le m6sosome (Fig. 7 e), 
traversent le diaphragme obliquement et en direction post6rieure en se 
s6parant des mSsentgres et se plagant de ehaque c6t6 de l'cesophage 
(Fig. 11). La branche droite suit le diaphragme sur sa face post6rieure 
et se jette duns la branehe gauche. 

D'apr6s Selys-Longehamps (1907), la r6g6n6ration des vaisseaux ten- 
taculaires prgcgde eelle des tentacuies. En fair, il apparalt d 'abord des 
5bauehes mSsodermiques qui constituent les bases des tentaeules, sou- 
d6es ]atgralement entre elles (Fig. 9b). Ces bases sont progressivement 
irrigu6es (Fig. 7d, e) et ult6rieurement leur eroissance entraine ]a for- 
mation de tentaeules qui deviennent libres duns leur partie distale 
(Schultz, 1903). Les premi6res 5bauehes des tentaeules apparaissent dans 
les rggions dorso-lat6rales qui sont 6galement les premi6res £ 5tre irri- 
gu6es (Fig. 6, 9b, 12f). Comme le d6erit Selys-Longehamps (1907), le 
eapillaire tentaculaire est form5 par la juxtaposition de deux divertieules 
issus de ehaeun des arcs du vaisseau lophophoral, au niveau de la cloison 
qui les sSpare (Fig. 71). Ces deux diverticules se r6unissent pour ne former 
qu'un seul eapillaire qui s'engage duns l'5bauehe du tentaeule (Fig. 7e, ]; 
95). 

A ]a fin de ce stade et au cours des stades suivants, la formation des 
tentaeules et leur irrigation se fait selon le seh6ma de la Fig. 6. 

Fig. 6. Etapes successives (num6rot6es de 1 & 5) de la r6g6n6ration des tentacules 
et  de leur irrigation; les premiers tentaeules apparaissent en 1, duns les r6gions 

dorso-ventrales; 5 correspond £ la zone d'accroissement post-buccale 

Stade E 

Les branches ventrales du vaisseau lophophoral se d6veloppent autour 
de l'cesophage et irriguent les 6bauches tentaeulaires nouve]lement for- 
m6es (Fig. 7 f, g). Dorsalement se forment deux comes vaseulaires, eonsti- 

9 Z. Morph. Tiere, Bd. 73 



128 Ch. Ch. Emig: 

~q 

Fig. 7 a--1 
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tuScs de deux arcs supcrposSs et  dirig6es ob l iquement  dans  le p l an  dorso- 
ven t ra l  (Fig. 5E ,  10f):  ee sont  les branches  dorsales  du  vaisseau lopho- 
phora l ;  elles i r r iguen t  les poin tcs  dorsales du  lophophore  et  les t en tacu les  
pos t -buccaux ,  au  fur  et  £ mesure qu ' i ls  appara i s sen t .  

Le d iamgtre  de la b ranehe  dro i te  du vaisscan la t6ral  est  6gal ~ eelui 
de la b ranehe  gauche  (Fig. 10a, b). E n  t r a v e r s a n t  le d iaphragme,  la 
b ranche  droi te  commence £ s 'enfoncer  pos t6r ieurement  et  re jo in t  la 
b ranche  gauche,  n e t t e m e n t  sous le d iaphragme,  ee qui s ' aecentue  au  
eours des s tades  su ivants  (Fig. 5). 

S tade  F 

A c e  s tade,  les branches  vent ra les  ne sont  pas  encore arriv6es au 
con tac t  l 'une  de l ' au t r c  (Fig. 5F) .  An  n iveau  des pointes  dorsalcs  du  
lophophore,  les branches  dorsales  du vaisseau lophophora l  p r6senten t  
des diver t ieules  vascula i res  (Fig. 7f, g; 10h), qui dev iendron t  les pa r t i e s  
les plus volumineuses  du  vaisseau (Selys-Longchamps,  1907). 

S tade  G 

Les branches  vent ra les  s ' anas tomosen t  are pa r  are, d~s ce m o m e n t  
route  communica t ion  direete  en t re  les ares cesse (Fig. 5 G, 7g). A v a n t  
la r6union des branches  ventra les ,  les arcs  eff6rent e t  aff6rent  6ta ient  en 
communica t ion  ~ l ' ex t r~mit6  ant6r ieure  de chaque branche  (Fig. 5). La  
c i rcula t ion du sang s 'effectue du vaisseau m6dian vers les arcs aff6rents,  
puis  vers los eapi l laires  ten taeula i res  et  de I£ dans  les ares  eff6rents vers  
les branches  du  vaisseau la t6ral  (Emig, 1966). T o u s l e s  ten tacules  pr6- 

Fig. 7. a Coupe longitudinMe de la come vasculaire droite (stade C) le long du 
m6sent~re lat6ral droit dans l'6bauehe lophophorale (2,2 ix). b Coupe longi~udinale 
de la come vasculaire apr~s son invagination (stade D) ; le passage du sang ne s'ef- 
feetue plus que par l'extr6mit6 ant6rieure de la eorne (2,3 ~x). c Coupe transversale 
de la eorne vasculaire (stade D) gauche apr~s invagination de sa paroi (2,2 ~). 
d et f Coupes transversales dans le lophophore en r6g6n6ration au stade 6: niveau 
6pistome et papille anale (9,6 ~). f et g Coupes transversMes dans le lophophore 
au stade 8: niveau 6pistome (pr6senee des brunches dorsales et divertieules vaseu- 
laires du vaisseau lophophoral) et niveau de la r6gion pos~6rieure de l'6pistome 
(brunches ventrales du vaisseau lophophoral en communication), (9,5 V). h Coupe 
longitudinale au stade 3: raise en place de cellules m6sodermiques avec reje~ de 
la musculature et diff6reneiation de l'6piderme ancien, jusqu'aux fl~ehes (10,6 ~). 
i l~ejet de la musculature de la paroi du corps et remplaeement par des cellules 
m6sodermiques (2,7 ~x). j e t  k Coupes transversales au stade 3: position parallNe 
des m6sent~res, rejet des muscles duns la cavit6 ccelomique et coupe au niveau 
de la jonction des dcux vaisseaux (4,7 ~z). 1 Coupe longitudinale au niveau d'un 
capillaire tentaculaire du vaisseau lophophoral; £ gauche branche ventrale, £ droite 

branche dorsMe (2,3 ~) 

9* 
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buccaux song pr6sengs (Fig. 7f, g). Dgs lors, le vaisseau lophophoral est 
reconsgigu6 (Fig. 5G). Les branches dorsales du vaisseau lophophoral 
continuent leur d6veloppement tandis que s'accro~t le nombre de tenta- 
cules dans la zone post-buccale (Fig. 7f). 

IV. Rdg&&ation des n@hridies 
Imm6diatement apr6s la mise en place du diaphragme dans les r6gions 

lat6ro-dorsales, des ccllules m6sodermiques se diff6rencient en cellules 
n6phridiales (Schultz, 1903). Ces dcrni~res se distinguent des cellules du 
diaphragme par un noyau plus volumineux et plus arrondi (Fig. 9e); 
elles sont le sibge de nombreuses mitoses. Ces eellules sont appliqu6es 
contre la membrane basale de l'6piderme et contre le m6sent6re lat6ral 
(Fig. 9e), dans le tri6dre que forme dans le ecelome oral 6piderme, m6- 
sent6re eg diaphragme (Fig. 8a). 

La r6g6n6ration des n6phridies s'effectue selon 7 stades sueeessifs 
(Fig. 3, 8) d6sign6s par les leggres a £ g. 

Sgade a 

Les cellnles n6phridiales formeng une couche cellnlaire qui s'accrolt 
rapidement vers l'arri6re par des mitoses, en reeouvrant eg repoussant 
les couches musculaires circulaire et longitudinale (Fig. 8a, 9f). Im- 
m6diatement sous le diaphragme, la membrane basale de l'6piderme 
s'amincit an contact de ces cellules. 

Stade b 

A ce stade, la couche de cellules n6phridiales prend la forme d'une 
goutti6re dong la partie concave repousse la membrane basale de l'6pi- 
define eg p6ngtre dans la paroi du corps (Fig. 8b, 9g). Le bord ventral 
de cette gouttibre s'6paissit grace ~ 1'augmentation de la hauteur de ses 
cellules. Sons le diaphragme, un processus scmblable se produit en direc- 
tion c6phalique, tandis que la membrane basale de l'6pidcrme disparalt. 
Des fibres musculaircs sont patrols encore visibles au niveau de la gout- 
tigre, mais elles disparaissent ~ la fin de ce stade. 

Sgade c 

Les eellules n6phridiales qui p6ngtrent dans l'6piderme au niveau du 
diaphragme song directemeng entour6es par la eouche nerveuse 6pith61iale 
(Fig. 8c, 9i). En dessous, la goutti6re n6phridiale se referme progressive- 
meng (Fig. 8c, 9h) et, du c6t6 externe de son bord ventral, on d6cble une 
membrane basale tr6s chromophile, caract6risgique, qui d61imite l'6pi- 
th61ium n6phridial eg le revgtemeng m6sodermique sous-jaeeng (Fig. 9 g, h). 



I~6g6n6ration chez Phoronis 131 

Cette goutti6re repr6sente la branche ascendante de la n6phridie, en 
eours de r6g6n6ration (Fig. Be.) 

Stade d 
En s 'engageant dans l%piderme, les eellules n@hridiales forment une 

6vagination intra@ith61iale dans la eouehe nerveuse, vers la papille anale 
d6j£ form6e (Fig. 8d, 9i, 91). La progression de eette 6vagination va de 
pair avee la formation d 'un renflement 6pidermique externe (Fig. 4 e, 8 d, 
91, 9 m). Sous le diaphragme, la goutti6re se referme post6rieurement et 
ant6rieurement, laissant subsister une (den4tre, ovale (Fig. 8d, 9j, 9k). 
La branehe aseendante de la n@hridie se forme par cavitation d'une 
plaque @ith61iale m6sodermique et par prolif6ration mitotique, prineipale- 
ment  sur les bords de la plaque. 

Les eellules situ6es sur les bords de la fen6tre donnent naissanee 
un prolongement tubulaire dont la lumi6re va  rester en communication 
post6rieurement avee la branehe aseendante d6s la fermeture de la gout- 
ti6re de eette derni6re (Fig. 8d, e); ee prolongement tubulaire forme 
d6sormais une nouvelle goutti6re qui repr6sente le d6but de la r6g6n6- 
ration de la branehe deseendante de la n@hridie. Cette disposition s'ob- 
serve sur la Fig. 10 e, n6phridie droite: des eellules en mitose met tent  
en place la s@aration entre les deux branches aseendante et deseendante 
qui st  pr6sente sons forme d'une goutti6re (Fig. 9k). 

C'est au eours de ee stade, parfois an eours du pr6e6dent, que d6bute 
la disparition des m6sent6res lat6raux (el. V. I~6g6n6ration des m6sen- 
tgres) au niveau de l 'ouverture du futur entonnoir de la n@hridie 
(Fig. 8d; 9i, k; 10a). 

Stade e 
La branehe aseendante p6n6tre obliquement dans la papille anale et 

se place de chaque e6t6 de l 'intestin (Fig. 8e, 9d, 9m). Elle est enti6re- 
ment  ferm6e, mais communique post6rieurement avee la branehe des- 
eendante. Cette derni6re se pr6sente sous forme d'une goutti6re dont 
les bords se rapproehent progressivement, depuis la partie post6rieure 
jusque vers l 'entonnoir (Fig. Be). En m4me temps, une membrane basale 
marque la s@aration entre les @ith61iums des deux branches, aseendante 
et deseendante. L 'ouverture  des m6sent6res lat6raux, amore6e au stade 
pr6e6dent, fair largement eommuniquer £ ee stade (Fig. 8e, 10e) les 
eoelomes droits (anal et oral) et gauehes (anal et oral). 

A la fin de ee stade, la branehe deseendante est reeonstitu6e par 
suite de la r6union des bords de la goutti6re. 

Stade f 
La branche aseendante a atteint  la papille anale et elle est situ6e de 

chaque c6t6 de eelle-ci dans une expansion 6pidermique (Fig. 8f, 9d, 
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a 

b c d 
Fig. 8. a--g. Repr6sentation sch6matique par coupes transversales s6ri~es de la 

rgg~ngration des n6phridies aux diff6rents stades: de a £ g 

9m). L 'ouver ture  du n6phridiopore s 'amorce, mais elle ne sera fonction- 
nolle qu 'au  stade suivant.  La branehe ascendante s'61argit et s 'allonge 
dans le plan transversal avec une augmenta t ion  de sa lumibre (Fig. 8f). 
Cette t ransformation se continue au stade suivant.  Les m6sent~res 
lut6raux ont  to ta lement  disparu entre le diaphragme et la branche des- 
cendante (Fig. 8f) dont  seul l 'entonnoir  n 'a  pas encore 6t6 r6g6n6r6. 

Stade g 
Ce stade est c~raet6ris6 par  l 'ouver ture  du n6phridiopore de ehaque 

n6phridie sur les parois lat6r~les de la p~pille anale, sous l 'anus, de 
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s A f g 
Fig. 8e--g 

chaque c6t6 de l 'intestin (Fig. 8g, 10d). L 'ouverture du n6phridiopore 
s'effectue suivant un processus semblable ~ celui qui assure le percement 
de l 'anus: l 'extr6mit6 aveugle de la branche ascendante de la n6phridie 
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p6ngtre entre les eellules @idermiques, mais sans qu'il  y air 6tablissement. 
d 'une  continuit6 entre les @ith61iums, et met  en place le tubule court  
qui se termine par  le pore (Fig. 10d). Le diamgtre de la branche aseen- 
dante  s 'aecrolt  en s 'or ientant  duns le plan lat6ral, en m6me temps que 
la lumigre du tube augmente  et que les cellules n6phridiales s 'aplatissent 
(Fig. 8g, 10e). 

L 'entonnoir  de la n@hridie, marquan t  le d6but de la branche des- 
cendante, est r6g6n6r6 au cours de ee stade (Fig. 8g). Les cellules de cet 
entonnoir  poss~dent des noyaux  plus allong6s et elles sont plus nom- 
breuses, comme les eellules de la branche descendante, que celles de la 
branche ascendante (Fig. 10e). 

Les n@hridies sont r6g4n~r6es et ne diffgrent plus de celles des indi- 
Vidns normaux  (Emig, 1968, 1969. Leur origine est enti6rement m6so- 
dermique. 

V. Rdgdndration des mdsent~res 

Lors de la format ion du bouchon cicatriciel, les cellules des m4sen- 
t6res se met ten t  en continuit6 avec les cellules m4sodermiques du 
bouchon. Les m6sent6res sont  rapidement  r6g6n6r6s £ part ir  des parties 
anciennes, en direction c6phalique; seu l l e  m6sentgre m6dian, par suite 
de ]a persistance du bouchon eicatriciel £ son niveau, ne sera reform6 
qu'ult6rieurement.  Du  fair du retrai t  des deux extr~mit6s du tube 
digestif, les m6sentgres lat6raux pr6sentent au-dessus de ce]les-ci une 
disposition particuli~re; le m6sentgre droit  s 'oriente duns le plan dorso- 
ventral  au-dessus de l'cesophage, tandis que le m6sent6re gauche, au- 
dessus de l ' intestin, vient  s ' appuyer  sur le vaisseau lat6ral au uiveau de 
sa jonetion avec le vaisseau m~dian, avan t  de prendre la m~me position 
(Fig. 7j, k). Ces m6sent~res sont alors parallgles entre eux (Fig. 7j) et 
aux m6sent~res principaux (oral et anal). De nombreuses cellules m6so- 
dermiques sont pr6sentes £ ee niveau contre la membrane  basa]e de 
l '@iderme et leur position correspond £ la r~gion off se produit  la r6ggn6- 

Fig. 9. a Coupe longitudinale au stade 4, au niveau de la bouche (11 ix). b Coupe 
longitudinale dorso-ventrale dans les 6bauches des tentacules (stade 5) qui ne sont 
pus encore irrigu6es; les tentacules post6ro-lat6raux sont les plus longs (12,5 ix). 
c Coupe longitudinMe montrant la position du m6sent6re lat6ral par rapport au 
diaphragme, prgs du passage de la branehe gauche du vaisseau lat6ral (2,5 ix). 
d Coupe longitudinale au niveau de l'anus au stade 8 (10 ix). e--1 Coupes trans- 
versales, e N@hridies (stade a), diff6reneiation des premieres cellules n~phridiMes 
(2,7 it). f N@hridie droite (stade b), formation de la gouttigre; on observe la pre- 
sence des fibres museulaires au niveau de la goutti~re (2,1 ix). g N6phridie gauche, 
stade b (2,4 it). h N@hridie droite (stade c), lermeture de la goutti~re et amincis- 
sement du m6sent~re lateral (2,1 ix). i N@hridie gauche (stade d), d6but de l'~vagi- 
nation intra6pith61iale et ouverture duns le m6sent~re lat6ral (2,1 ix). j N6phridie 
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gauche (stade d), coupe au niveau de la <4en6tre~> ovale de la branche ascendante 
(2,2 V). k N6phridie droite (stade e), pr6sence de la nouvelle goutti~re qui formera 
la branche descendante (2,2 V). 1 R6gion ant6rieure de l'6vagination (branche 
ascendante) dans la eouche nerveuse 6pith61iale (cne) dans le renflement 6pi- 
dermique (2 ~). in Coupe longitudinale au stade f montrant  la disposition de la 

branche ascendante dans le renflement 6pidermique (2,4 ~) 
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Fig. 10~--i 
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rat ion du lophophore. Lors de la format ion de la branche droite du vais- 
seau lat6ral (cf. paragraphe I I I . ) ,  le m6sent6re lat6ral droit  s 'appuie sur 
cell-ci (Fig. 4g, j). 

Les m6sent6res lat6raux se prolongent  dans les 6bauches du lopho- 
phore (Fig. 4j);  post6rienrement,  ces m6sentbres se fixent sur les ex- 
tr6mit6s de la barre du T sanguin (Fig. 4g), puis respect ivement  sur 
l 'cesophage et l ' intestin. Le m6sent6re oral a t te int  la bouche, tandis que 
les m6sentbres anal et m6dian sont en continuit6 dans la r6gion ant6rieure 

l ' intestin et sont 6galement fix6s sur la barre dn T. 
Le diaphragme, s6parant  le m6sosome dn m6tasome, apparai t  dans 

les r6gions dorso-lat6rales depuis la paroi du corps jusque sous la barre 
du T sanguin, d ' abord  en une mince touche eellulaire, qui s'6paissit 
rapidement  pour former un septum (Fig. 9b ;  10a, b). Dbs que ce dernier 
e s t e n  place, routes les structures situ6es ant6rieurement  par  rappor t  
celui-ci sont m6sosomiques. L' intest in,  la papille anale et le m6sent~re 
anal restent  m6tasomiques. Le diaphragme se met  en place ventra lement  
en suivant  la r6g6n6ration du lophophore, la bouche et la pat t ie  ant6- 
rieure de l 'cesophage devenant  m6sosomiques. 

Les m6sent6rcs lat6raux servent de support, aux premi6res 6bauchcs 
du vaisseau lophophoral  (Fig. 7a, c). Aprgs l ' invaginat ion de ces der- 
ni6res, les m6sentbres lat6raux sont fix6s sur Fare externe eff6rent et au 
niveau de la barre du T sur les deux branches du vaisseau lat6ral (Fig. 7 c, 
11). Ces deux branches t raversent  obliquement le diaphragme, se d6- 
tachent  des m6sent6res lat6raux, ct viennent  se disposer de chaque c6t6 
de rcesophage, tandis que les m6sentbres se fixent respect ivement sur 
l ' intestin et l 'cesophage (Fig. 9 c; 10 a, b ; 11). Cette disposition apparai t  
lors du stade 4 et sera dgfinitive. Le mgsent6re m6dian fix6 sur la barre 
T traverse le diaphragme et relic ~ part ir  de ce niveau l ' intestin ~ l'ceso- 
phage (Fig. 7 e, 11). A c e  niveau 6galement, sur une courte distance, le 
m6sentbre lat6ral gauche et le m6sentbre m6dian sont fix6s ensemble sur 
l 'cesophage (Fig. 11). Sur des coupes s6ri6es de la r6gion plus post6rieure, 
on voit  que le premier se d6place le long du second pour  se fixer sur 
l ' intestin (Fig. 9i, 10a, 11). 

Fig. 10a--i. Coupes tr~nsversales, a N6phridies au stade d (4,7 ~). b N6pridies 
au stade e; les deux branches du vaisseau lat6ral ont travers6 le diaphragme et se 
disposent de cheque e6t6 de l'cesophage (4,9 ix). c N6phridies au stade e; le m6sen- 
tSre m6dian a disparu aprbs l'ouverture clans les m6sentbres lat6raux (4,7 ~). 
d Papille anale au niveau du n6phridiopore, stade g (2,3 ix). e Coupe au stade g 
au niveau des entonnoirs (4,7 ix). f D6but de la r6g6n6ration de l'6pistome (2,3 ~z). 
g Formation de la cavit6 de ]'6pistome dans le repli 6pidermique (2,4 ~). h R~g6n6- 
ration de l'6pistome, coupe au niveau des diverticules vaseulaires (2,4 ~z). i Jonction 

des deux replis de l'6pistome au-dessus de la bouche (2,3 V) 
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pa 

Fig. 11. ReprTsentation schTmatique de la disposition des m@sent~res au stade 5 
(d'apr~s des coupes transversales s4riges) au nivean et sous le diaphragme dans le 

m~tasome 

Alors que le diaphragme est en place ventralement, le mTsent@re oral, 
prTsent au-dessus de ee dernier, disparait tota]ement du m@sosome peu 
avant  la jonction des deux branches ventrales du vaisseau lophophoral 
(Fig. 7g). 

Lors de l 'appurition des tentacules dorsaux, les m@sentgres lutTruux 
IixTs sur l 'arc eft@rent du vaisseau lophophoral subissent une rotation de 
180 ° environ, comme le montrent  les Fig. 7d e t e .  Ces m@sentgres ne 
suivent pus les branches dorsales du vaisseau lophophoral (Fig. 7f). 

La dernigre modification consiste en la disparition progressive des 
m@sent~res lat@raux depuis l 'entonnoir des n@phridies jusqu'uu dia- 
phragme. I1 se forme d'ubord une petite ouverture prgs du futur en- 
tonnoir, met tan t  en communication ccelomes oral et anal (Fig. 8d, 9i); 
elle augmente vers le diaphragme et vers l'cesophage pour le m@sentTre 
latTral droit et vers l 'intestin pour le gauche (Fig. 8e, f; 10c), jusqu'£ la 
disparition complgte de ees m@sentgres dans leur partie antTrieure com- 
prise entre l 'entonnoir nTphridial, le tube digestif et le diaphragme 
(Fig. 8g, 10e). Cette modification entraine @galement la disparition du 
mTsent~re mgdian duns sa partie antTrieure au niveau de cette ouverture 
(Fig. 8g; 10c, e). I1 est int@ressant de remarquer que chez Phoronis 
psammophila les m@sentgres lat@raux sont totalement absents duns leur 
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partie ant6rieure, tandis que chez Phoronis muelleri dont les n6phridies 
sont du m4me type (Emig, 1969), les m6sent6res lat6ranx ne pr6sentent 
qu'une ouverture am niveau des entonnoirs. 

171. Rdgdndration du lophophore 

Au cours du stade 2, des cellules m6sodermiques se mettent  en place 
dans les rggions dorso-latgrales, principalement dans les ccelomes oraux. 
Elles repoussent dans un premier temps la musculature longitudinale, 
dans un deuxi6me la musculature circulaire, vers l'int6rieur des ccelomes 
(Fig. 7h--j) .  Ces cellules s'appliquent £ leur place contre la membrane 
basale de la paroi du corps, et cela jusqu'au niveau oh se /era  l'insertion 
du diaphragme (Fig. 7h). Vis-a-vis de ces cellules mgsodermiques, on 
observe un 4paississement de l'5piderme ancien (Fig. 7h), ainsi que la 
disparition rapide des produits de s6cr6tion glandulaire dans les cellules 
4pidermiques (Fig. 7i); dans ces r6gions, la membrane basale s'amincit. 
Une amorce d'gvagination de l'gpiderme marque le d6but de l'apparition 
des premi6res 4bauches lophophorales (Fig. 7h, 9a, 12c). On constate 
qu'~ ce niveau les cellules m6sodermiques se disposent en deux ou trois 
couches et qu'elles sont au contact direct avec la couche nervemse 6pi- 
th6liale et de l'6piderme (Fig. 4j, 7j, 7k). Ce dernier pr6sente de noin- 
breuses mitoses. 

Les premieres 6bauches du lophophore croissent rapidement et acqui6- 
rent la forme de deux comes situ6es dans les r6gions dorso-lat6rales, de 
part  et d 'autre du stomodeum qui est d6jh ouvert (Fig. 9a, 12c, d). 
Elles se dgveloppent progressivement autour du stomodeum, qui reste 
log4 dans une ((cavit6~)lophophorale dont le fond est constitu5 par l'6pi- 
derme rgg6n6r6 lots des stades 1 et 2 (Fig. 4j, 12d). L'6bauche lopho- 
phorale entoure ensuite la bouche et forme une lgvre dont les bords 
dorso-lat6raux sont les plus glev6s (Fig. 12@ Ult6rieurement, les bords 
post6rieurs de cette lgvre s'infl6chissent dorso-ventralement en direction 
de la bouche, d61imitant ainsi la cavit6 lophophorale (Fig. 12f). En accord 
avec Selys-Longchamps (1907), nous avons constat6 que ces stades pr6- 
sentent fr6quemment de rapides changements de forme, dfis £ des change- 
ments de pression du liquide ccelomique. 

Les 4bauches tentaculaires apparaissent sous la forme d'6chancrures 
du bord sup6rieur de la 16vre lophophorale (Fig. 9b, 12f), puis les tenta- 
cules se d6veloppent sym6triquement par rapport au plan dorso-ventral 
et deviennent libres, mais restent soudSs par leur base (Fig. 7f, g; 12g, h). 
Leur r6g6nSration s'effectue selon la Fig. 6, les derniers tentacules form6s 
6tant les prg-bmccaux. L'augmentation du nombre de tentacules en fonc- 
tion du temps est indiqu6e dams le tableau ci-dessous (voir 6galement 
la Fig. 3). 
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Heures Moyenne Intervalle 
(apr~s du nombre du nombre 
section) de tentacules de tentacules 

44 38 3 4 4 2  
48 42 34--46 
50 46 40--51 a 
60 54 49--60 
72 60 58--67 

a Apparition des tentacules prg-buccaux. 

Le lophophore pr6sente une forme en fer ~ eheval, mais les tentaeules 
post-bueeaux sont encore dispos6s en deux rang6es parall61es (Fig. 12h). 
Lorsque les tentacules pr6-buccaux sont r6g6n6r6s, le nombre de tenta- 
cule continue ~ augmenter dans la r6gion post-buccale, qui correspond 

la zone d'accroissement du lophophore (Fig. 7f, g), d6erite par Selys- 
Longchamps (1907). Alors que la plupart  des tentaeules acqui6rent tr6s 
vite la mgme longueur, seuls les derniers tentacules post-bueeaux sont 
plus courts. Avee l 'augmentation du nombre de tentacules, le lophophore 
tend progressivement £ prendre sa forme d6finitive en fer ~ cheval 
(Fig. 7g), les tentacules post-buceaux devenant parall6les anx tentacules 
ventraux et les pointes du lophophore eommengant £ s'ineurver (Fig. 7f, g). 

Du point de vue histologique, les zones £ r6g6n6ration rapide du 
lophophore sont caract6ris6es par la pr6sence de plusieurs couches de 
cellules m6sodermiques, tandis que les autres zones n 'en pr6sentent 
qu'une seule couche. Ces areas cellulaires sont surtout importants dans 
la r6gion ant6rieure de la 16vre lophophorale, off l 'on observe la formation 
des bases des futurs tentacules (Fig. 4j, 9b). Cos derniers se pr6sentent 
d 'abord sous forme de diverticules en doigt de gant de la paroi ccelomique 
(Fig. 9b). Ils ne seront irrigu6s qu'ult6rieurement, lorsqu'ils formeront 
des 6chanerures de la 16vre lophophorale, avant  de devenir libres. On 
remarque encore fr6quemment la pr6senee de qnelques cellules du bou- 
chon cicatriciel entre la bouche et l 'anus (Fig. 4j). De nombreux amas 
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Fig. 12. Stades successifs de la r~g~n6ration de ]'extr4mit4 
ant6rieure, apr~s section (d--h: en haut, rue ventro- 

]at6rale; en bas, rue dorsale ou dorso-lat~ral) 

de cellules m6sodermiques sont~pr6sents~ dana la zone d'aeeroissement 
des tentacu]es (Fig. 10g, i). 

VII .  Rdgdndration de l' dpistome 

L'6pistome r6g6n6re ~ part ir  d'une zone situ6e ~ la base des tenta- 
cules, sur la face interne des deux pointes du lophophore (Fig. 10f). La 
r6g6n6ration d6bute dans ces deux r6gions et progresse sous forme de 
deux replis qui se rejoignent an niveau de la bouche (Fig. 7f; 10g, h, i). 
Ces replis proviennent de la multiplication (par mitoses) des edlules 6pi- 
dermiques et restent innerv6s par la couche nerveuse 6pith6liale (Fig. 10 [, 
g). Du c6t6 interne et ~ ce niveau, des cellules m6sodermiques du ccelome 
lophophoral s 'accnmulent contre la membrane basale 6pidermique et 
provoquent ]a formation d'une cavit6 (Fig. 10g, h) qui se d6veloppe 
parall6lement au repli 6pidermique. Les deux formations sym6triques de 
l '6pistome viennent se rejoindre au niveau de la bouche (Fig. 10i). 
L'6pistome prend alors la forme d'une 16vre qui se prolonge dans la 
bouche par un renflement fortement cili6 (Fig. 7e--g) .  La cavit6 de 
l '6pistome est tapiss6e de cellules m6sodermiques, dont certaines torment 
des (<ponts>) entre les deux faces de la 16vre (Fig. 7f, 10h), en se diff6ren- 
ciant ult6rieurement en fibres musculaires. La cavit6 de l '6pistome est 
ferm6e en avant  par le vaisseau lophophoral et les tentacules post- 
buccaux (Fig. 7f, 10h), mais communique largement avec le ccelome 
lophophoral vers l'arri6re (Fig. 7g). 

VI I I .  Rdgdndration du syst~me nerveux 

La couche nerveuse 4pith~liale est prSsente d~s les premiers stades 
entre le bonchon et ]'6piderme cicatriciel, et des fibres nerveuses chemi- 
nent ~ la base de ce dernier. Lots de la r~g6n6ration du lophophore, la 
couche nerveuse 6pith61iale partieipe £ ] 'innervation du m@osome. Elle 
tend £ s'4paissir entre la bouche et l 'anus an fond de la eavit4 lopho- 
phora]e (Fig. 10d), ainsi qu'au niveau de l 'insertion du diaphragme 
(Fig. 10b, d): elle r~g~n~re ainsi progressivement le neff circulaire et le 
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ganglion nerveux central, le premier & part ir  de la touche nerveuse 6pi- 
th61iale ancienne et le second & partir  de la couche r6g6n6r6e au niveau 
du bouchon cicatriciel. 

La fibre nerveuse g6ante subit aprbs la section un retrait  des bords 
de la plaie. A part ir  du stade 4, cette fibre pr6sente des prolongements 
nerveux en direction c6phalique (Fig. 4h). Lors de la formation de la 
branchc ascendante des n6phridies, elle vient se placer contre le bord 
dorsal de cette branche et se poursuit le long de celle-ei jusque dans le 
ganglion (Fig. 9g, i, j ; 10a, c, e). 

G. Discussion 
L'6tude que nous venons de faire chez Phoronis psammophila est une 

description des stades successifs de la r6g6n6ration et des principales 
6tapes de l'organog6n@se de la r6gion ant6rieure, tels qu'ils apparaissent 

la suite d'une section exp6rimentale; mais nous avons v6rifi6 que les 
stades de r6g6n6ration observ6s lors d'une autotomie correspondent & 
ceux d6crits dans ce travail. 

Pour Giard (1878), l 'autotomie des Phoronidiens est une autotomie 
6conomique: (d'animal r6duit son volume par amputat ion volontaire 
parce qu'il se trouve dans des conditions d6favorables au point de rue  
nutrition et m@me au point de rue  respiratoire.)~ Schultz (1903) s'61@ve 
contre les observations de Cori (1890), qui a constat6 que le lophophore 
d 'animaux r6colt6s est fr6quemment absent ou en r6g6n6ration; Cori 
(1890) mentionne 6galement que d'aprbs des p6cheurs de Faro (Messine) 
les lophophores sont la proie de petits poissons. Schultz (1903) constatant 
qu'il est trbs difficile de couper les lophophores des Phoronis par suite de 
leur rapidit6 de retrait  dans leur tube estime au contraire qu'ils ne 
peuvent gtre la proie des pr6dateurs. 

Comme Cori (1890), nous avons 6galement constat6 qu'un certain 
nombre de Phoronis autotomisent le lophophore 1ors de la r6colte, mais 
c'est principalement 1ors de leur maintien en aquarium qui se produit 
cette autotomie, et ceci pour un tr6s grand nombre d 'animaux. Johnson 
(1967) chiffre ~ 58% le pourcentage d 'autotomie chez Phoronopsis har- 
meri. De m@me nous avons observ6 que quelques individus r6colt6s sont 
en r6g6n6ration. Lors de plong6es, nous avons pu faire quelques exp6- 
riences sur ]e retrait  des Phoronis dans lent tube (Emig, 1966). Nous 
avons ainsi constat6 que si un courant cr66 artificiellement n 'est  pas trop 
bruta], il ne provoque g6n6ra]ement pas le retrait  de l 'animal, ce qui est 
contrairement & l'opinion de Schu]tz (1903) et net tement  en faveur 
d'une possibilit6 d 'amputat ion des lophophores par des pr6dateurs. En 
aquarium, les animaux en d6but de r6g6n6ration se maintiennent au fond 
de leur tube (Johnson, 1967) et n 'apparaissent hors de ee dernier qu'une 
lois les tentaeules en cours de r6g6n6ration. 
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Si la Phoronis autotomisc sa r6gion ant6rieure sous l 'effet d ' un  choc 
(r4colte), ou des conditions d6favorables, comme l 'a  d6j& constat4 Selys- 
Longchamps  (1907), il rant  n6anmoins remarquer  que ce n 'es t  pas le cas 
de tons les individus. Aussi je pense que l 'autotomie est sur tout  li6e, 
comme le rejet cyclique du lophophore, ~ l '6 tat  physiologique dans ]equel 
sc t rouve l 'animal,  £ son stade, au moment  oh surviennent  les conditions 
d6favorables. Comme Selys-Longchamps (1907), je ne partage pas l'id@e 
6raise par  Giard (1878) et Sehultz (1903) selon laquelle l ' au totomie  est 
gconomique, car l 'animal  ne se maint ient  pas en 6tat  d 'organisat ion 
simplifi6e, mais r4g6n4re rapidement  un nouveau lophophore, m6me dans 
de mauvaises conditions de milieu. La r6g4n6ration elle-mgme est 6cono- 
mique ou une <(r6duction)> d 'aprgs Schnltz (1903), c'est-£-dire que l 'auto- 
tomie provoquc une diminution de la longueur de l 'animal : la r6g6n6ration 
de la r6gion ant6rieure est faite £ partir de l'6piderme ancien, l'6piderme 

cicatriciel 6rant limit6 au fond de la cavit6 lophophorale. Cette dimi- 
nut ion est n6anmoins insignifiante par  rappor t  £ la longueur de l 'animal  
et ne peut  done 4tre prise en consid6ration pour expliquer une r6action 
& de mauvaises conditions. 

Comme Selys-Longehamps (1907) et Marsden (1957), et contrairement  
£ Cori (1890) et Sehultz (1903), nous avons observ6 qu'apr6s sa eieatri- 
sation la r6gion ant6rieure autotomis6e ou sectionn6e d6g6n6re en quel- 
ques jours e t e s t  incapable de r6g6n6rer un nouvel  individu:  l 'autotomie 
n 'es t  done pas reproductrice. Selys-Longehamps (1907) 6met l 'hypothgse 
selon laquelle cette r6g6n6ration est adapta t ive  aux mutilat ions que la 
Phoronis est sueeptible de subir. Personnellement je pense que l 'auto-  
tomie et la r6g6n6ration de la r6gion ant6ricure sont principalement li6es 

la physiologie des Phoronidiens. L ' au to tomie  reproductrice du lopho- 
phore de Phoronis ovalis est actuellement le seul cas connu (Sil6n, 1955). 

Nous esp6rons que les lacunes de nos conclusions pourront  6tre com- 
bl6es lots de l '6tude de l 'autotomie reproductrice (reproduction asexuge) 
chez Phoronis psammophila (Emig, 1972). 

Abbr6viations des figures 

a anus g goutti6re n6phridialc 
aa arc aff6rent gl ganglion nerveux central 
ac arc eff6rent i intestin 
B bouche Io lophophore 
ba branche ascendante de la ngphridie m muscle 
bc bouchon cicatriciel mb membrane basale 
bd branche droite mc muscle circulaire 
bde branche descendante de la n610hridie mL muscle longitudinal 
bg branche gauche ml m6sent6re lat6ral 
bT barre du T sanguin told m6sent6re lat6ral droit 
by branche ventral mtg m6sent6re lat6ral gauche 

l0 Z. ~forph. Tiere, Bd. 73 
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c eapillaire sanguin ma m6sentbre anal 
ce cavit6 de l'6pistome mo m6sent~re oral 
em eellule m6sodermique mm m6sent~re m6dian 
en cellule n6phridiale mp manchon p6riton6al 
cne couche nerveuse 6pith61iale n n6phridiopore 
ct capillaire tentaeulaire nc nerf eirculaire 
ev come vaseulaire o cesophage 
d diaphragme pa papille anale 
dv diverticule vasculaire pe pr6estomac 
E 6pistome s stomodeum 
e 6piderme t tentacule 
ea 6piderme ancien tp tentacule post-buccal 
ec 6piderme cicatriciel tpb tentacule pr6buecal 
el 6bauche lophophorale vl vaisseau lat6ral 
en entonnoir n6phridial vlo vaisseau lophophoral 
fg fibre nerveuse g6ante vm vaisseau m6dian 

Sur les Fig. 4, 7, 9, 10, les dimensions en ~z correspondent £ environ 0,9 mm 
sur ces figures. 
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