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Regenerating Histogenesis in Phoronida 

Summary. The regeneration (organogenesis was studied by Emig, 1972a, b) of Phoronida 
can be divided into three phases: the first one, eicatrisation, is characterized by a provisional 
mesodermal scar-tissue, later the old epidermis cover this scar-tissue. The regenerating 
blastema, second phase, takes place by cellular dedifferentiation processes; each germ layer 
(ectoderm, mesoderm, endoderm) regenerates itself from its own elements. One exception 
only seems to be cesophagel regeneration by "metaplasia" of the prestomacal cells during 
the asexual reproduction. The differentiation of the amputated structures (third phase) appears 
submitted to the inductive influence of the mesoderm and to the trophie action of the nervous 
system (especially the epithelial plexus). The polarity in regeneration sets a problem in Pho- 
ronida. 

Chez les phoronidiens, le pouvoir de r6g6n6ration est li6 g la remarquable 
faeult6 d'autotomie: d'une part, autotornie du lophophore (observ6e pour la 
premi6re fois en 1858 par Van Beneden), et, d 'autre part, scissiparit6 (la reproduc- 
tion asexu6e a 6t6 soupgonn6e en 1903 par Schultz). Ces ph6nom6nes ont fait 
l 'object de nombreuses observations chez la plupart des esp6ces de phoronidiens: 
Phoronis h@pocrepia (Van Beneden, 1958; Giard, 1887; Cerfontaine, 1903; 
Selys-Longch~mps, 1907), Phoronis ijimai (Iked~, 1901 ; Marsden ,1957), Phoronis 
muelleri (Schultz, 1903), Phoronis psammophila (Cori, 1890; Selys-Longchamps, 
1907; Emig, 1972a, b), Phoronis ovalis (Harmer, 1917; Brattstr6m, 1943; Marcus, 
1949; L6n6y, 1954; Sil6n, 1955), Phoronopsis albomaculata (Gilchrist, 1919). 
La r6g6n6ration, 6tudi6e sommairement par Sehultz (1903a, b), Selys-Long- 
champs (1907), Harmer (1917) et Gilchrist (1919), a aussi 6tg abord6e par quel- 
ques 6tudes exp6rimentales apr6s amputations r6alis6es g. diff6rents niveaux 
du corps (Schultz, 1903; Selys-Longchamps, 1907; Marsden, 1957; Emig, 1972a). 
Duns notre pr6c6dent travail (Emig, 1972 a, b), nous avons 6tudi6 la r6g6n6ration 
sous l 'aspect organog6n6tique en 6troite corr61ation avec les processus de re- 
production asexu6e. Le but du pr6sent travail consiste ~ pr6ciser certains aspects 
histologiques d6celables au cours des premiers stades des processus r6g6n6rateurs, 
en les comparant s ceux observ6s, ces derni6res d@ennies, duns an grand nombre 
de groupes d'invert6br6s et notamment chez los ann61ides. Ce travail permet 
d'orienter nos recherehes d'une part vers l'aspect cytologique de la r6g6n@ation 
et d'~utre part vers lu compr6hension du d6terminisme de la diff6renciation des 
cellules blast6matiques situ6es sur la surface de la section r6alis6e sur un animal 
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dont la polarit6 n'est pas l'6quivalent de l'axe ant6ro-post6rieur des autres ccelo- 
mates it sym6trie bilat6rale. 

Chez les phoronidiens (Emig, 1972e), eomme chez la plupart des esp~ces, la 
r6g6n6ration se d6roule en trois phases distinctes: cieatrisation, 6difieation d'un 
blast6me, restitution des structures amput6es (diff6renciation des tissus). Au 
eours de la discussion, nous nous r6fererons it nos pr6c6dents t ravaux sur la 
r6g6n6ration et la reproduction asexu6e (Emig, 1972a, b, c) et nous utiliserons 
6gMement des r6sultats in6dits portant sur la r6g6n6ration et l 'anatomie infra- 
structurale des phoronidiens. 

I1 faut rappeler que les proeessus r6g6n6rateurs suivent toujours une auto- 
tomie ou une amputation: ees derniers repr6sentent des ph6nom6nes habituels 
chez les phoronidiens et eonduisent it la disparition des prineipaux organes 
vitaux (Fig. 1). L'autotomie peut coneerner la r6gion ant6rieure (nous avons 
appel6 eette r6g6n6ration <(ant6rieure~>), ou 4tre reproductrice (scissiparit6: 
]rig. 1), et, dans ee cas, nous avons nomm6 <(rBg6n6ration lophophorale~> eelle 
du lophophore dans le fragment proximal et <<r6g6n6ration post6rieure~> eelle de 
l'ampoule dans le fragment distal. Nous n'avons jusqu'it pr6sent envisag6 que 
ces trois cas de r6g6n6ration ehez les phoronidiens, car il s'agit 1s de ph6nom6nes 
naturels. 

R6sultats 

1. Cicatrisation 

La fermeture de la plaie par contraction musculaire correspond it un proces- 
sus m6canique, mentionn6 par de nombreux auteurs ehez les espSees les plus 
vari6es. Cette obturation favorise non seulement la cicatrisation par rapproche- 
ment des bords de la plaie, mais elle limite aussi au maximum la zone de contact 
avec le milieu extSrieur. Le retrait de la musculature pari6tale et de la fibre 
nerveuse g~ante it partir des bords de la blessure (Fig. 2 a; 3 a--d)  a 6galement 
6t6 observ~ chez d'autres esp~ces, notamment par Chapron (1969). 

a) Mise en place du bouchon cicatriciel 

Dans les trois cas de r~g~nSration envisag6s chez les phoronidiens (Emig, 
1972a, b), un bouchon cicatriciel est eonstitu6 de cellules m4sodermiques, issues 
principalement de la somatopleure voisine (Fig. 3a, b). La r6gion superficiel 
assure la fermeture complete de la blessure; elle est form6e de cellules histo- 
logiquement bien individualis6es (Fig. 2a; 3a--d) .  La r~gion plus profonde 
correspond aux manehons p6riton6aux (Fig. 2a; 3a, c), issus de la splanchno- 
pleure (saul dans la r6g6n6ration post~rieure, Fig. 2 c), et it la pr6sence de nom- 
breux ccelomoeytes (phagocytes). Ce bouehon cicatriciel m6sodermique eat provi- 
soire; il ne repr6sente qu'un processus de fermeture de la plaie et sert de sub- 
stratum aux migrations ce]lulaires qui r~tablissent la contiuuit5 de l '@iderme 
(Fig. 2b, c; 3c, d). Le bouchon r6gresse ensuite, ce qui paralt indispeasable it 
la poursuite de ]a r~g6n~ration. Comme le bouchon cicatricicl des ann61ides (Cha- 
pron, 1970a), celui des phoronidiens constitue un stade de pr6rSg6n6ration. Il 
n'est pas un tissu blastBmatique et ne participe pas it l'histogen6se r6g6n6ratriee, 
contrairement ~ ce qui se passe chez les sipuneuliens, off la fermeture de la blessure, 
apr6s contraction museulaire, est assur6e par des ccelomoeytes amceboides qui, 
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Fig. 1. Sch6mas du corps et de la r6gion distMe d'une Phoronis, avec repr6sentation des zones 
d'autotomie (zl zone lophophorale; zra zone de reproduction asexu6e), a anus; b bouche; 
d branehe droite du vaisseau sanguin lat6ral; e estomac; g branehe gauche du vaisseau lat6ral; 
i intestin; 1 vaisseau sanguin lat6ral; lo lophophore; m vaisseau sanguin m6dian; n n6phridie; 

oes cesophage; pe pr6estomae; sp sinus sanguin p6ristomaeal 

par  diff6reneiation ult6rieure, forme le m6soderme du r6g6n6rat (Sehleip, 1935, 
1936) et eontrairement  aussi ~ ee qui se passe ehez Owenia of 1 le bouehon eieatri- 
ciel est le si6ge de nombreuses mitoses (Buongiorno-Nardelli  et Thouveny,  1966). 
En  aueun eas des eellules eetodermiques ne partieipent,  eomme ehez les bryozo- 
aires phylaetol6mes ( t Iyman,  1959), ~ la formation du bouehon eieatrieiel des 
phoronidiens. 

b) Mise en plaee de l '6piderme eieatrieiel 

Les proeessus de eieatrisation sont g6n6rMement diff6rents de eeux d6erits 
ehez des invertdbr6s oh la fermeture de la plaie se fair non par  bouehon eieatri- 
eiel, mais par  a.ffrontement des parois du corps. Chez Phoroni8 psammophi la ,  la 
fermeture d6finitive de la blessure est r6alis6e par  la mise en plate d 'un  @iderme 
cieatrieiel p rovenant  de l '@iderme ancien. Les eellules de Get 6piderme eieatrieiel 
repr6sentent les eellules de r6g6n6ration eetodermiques (Fig. 2b, e; 3e, d), nous 
eonlirmons aussi les t ravaux  de Herlant-~eewis  et Nokin (1963), Clark et Clark 
(1962), Boilly (1969). 

Dans l '@iderme normal  de eertains phoronidiens, il existe, d 'aprgs les t ravaux  
de Sil6n (1954), des eellules indifferenei6es. D'apr6s nos observations en micro- 
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Fig. 2a--e. Seh6mas de la phase de cieatrisation" a) Mise en place du bouchon cicatrieiel; 
b) 1%ecouvrement du bouehon par l'@iderme eicatrieiel et rgtablissement de la circulation 
sanguine (r6ggn@ation ant@ieure ou lophophorMe); e) lVIgme stade que b), pour la r~ggn@a- 
tion post~rieure, avee absence des manchons p6riton~aux, be bouehon eicatriciel; ea @iderme 
aneien; ec @iderme eieatrieiel; i intestin; mb membrane basale; mc muscle eireulaire; ml 
muscle longitudinal; mp manehon p@iton~al; ces cesophage; pe pr6estomac; pn plexus ner- 

veux; vl vaisseau sanguin latgral; vm vaisseau m~dian 

scopie 61ectronique chez Phoronis psammophila, des eellules 6pidermiques banales 
se diff@encient progressivement en cellules glandulaircs, mais la plupart des 
ccllules ~pidermiques sent des 414ments nettement diff@enci6s (cellu]es glan- 
dulaires). Les cellules de l '@iderme ancien perdent leurs liens avec la membrane 
basale (:Fig. 3a, c) et glissent sur les cellules du bouchon cieatriciel. Ce ph~nom~ne 
caract6ristique de la phase de cicatrisation (Abeloos, ]932) est, chez les phoroni- 
diens, comparable s celui observ4 chez les ann5lides (Buongiorno-Nardelli et 
Thouveny, 1966; Thouveny, 1967; Chapron, 1970b). 

Chez Phoronis psammophila, tous les  types cellulaires de l'6piderme ancien 
participent s la formation de l%piderme cicatriciel. Le devenir des cellules glandu- 
laires ne peut 6tre prgcis6; cependant, nous pouvons 6mettre trois hypotheses: 
elles sent rejet6es; elles d6g6n6rent ; elles sent ((recyel4es~> apr~s d6diff@enciation. 
La d6diff@enciation consisterait en la perte, partielle ou complSte, de structures 
caract6ristiques de ]cur 6tat diff6renei6 (sSer5tion, granules, cytosquelette, rapport 
avee la membrane basale); ces cellules acqui~rent des caract6ristiques nucl6- 
aires et cytoplasmiques qui pr6c6dent g4n6ralement une grande acitvit4 mito- 
tique. En effet, d~s l 'activation des eellules 6pidermiques, les sScr6tions glandu- 
laires disparaissent. Cette activation est vraisemblablement pr6c6d6e sur le plan 
ultrastructural par des processus de dSdiff6renciation eellulaire comparables s 
ceux d6crits par Hay  (1959, 1962, 1968). Sur le plan de la microscopic photonique, 
cette activation se traduit  par l'acquisition d'un noyau plus volumineux, d'un 
gros nucl6ole et d'une basophilie cytoplasmique (Fig. 3d, e, f). Ce processus est 
comparable s ceux d6crits par I-Ierlant-Meewis et Nokin (1963), Thouveny (1967), 
Boilly (1968a, b), Chapron (1969). Chez P.  psammophila, il d6bute dans l'6pi- 
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derme cicatriciel et se propage rapidement duns l'6piderme aneien. En effect, la 
rgg6n6ration, dans eette esp6ee, fair intervenir une 6pimorphose et une mor- 
phallaxie (Fig. 3h). Les mitoses sent tr6s nombreuses dans l '@iderme d6s les 
premibres heures de la r6g6n6ration (Emig, 1972b). Les cellules eetodermiques 
aetiv6es se montrent capables de fournir les diff6rents types eellulaires de l'ecto- 
derme du r~g6n6rat. 

2. Edi[ic, ation du blast,me et amerce de la di//drenciation tissutaire 

Chez les phoronidiens, le blast,me de r6g~,n6ration se constitne selon un 
m6canisme qui, d'aprSs nos travaux, se rattache aux modalit6s, maintenant 
g6n6ralement admises pour les autres groupes d'invert6br~s, selon lesquelles un 
proeessus de d6diff6renciation des tissus contigus de la zone 16s6e, avee r6cup6- 
ration d'une activit~ mitotique, se produit dans les feuillets primordiaux (ecto- 
derme, mgsoderme, endoderme) qui rgg6ngrent aussi pour leur propre compte 
(Abeloos, 1955; Hill, 1970). Le syst~me ectodermique (ou eeto-neural) est re- 
pr6sent6 ehez l'animal normal par l'@iderme, l'@ith61ium oesophagien et le 
syst~me nerveux, Ie syst~rne mgsodermique par les @ith61iums ccelomiques, le 
syst~me endodermique par l'6pith61ium digestif: prgestomae, estomac, intestin. 

a) Eetoderme 

Les cellules @idermiques indiff6renci6es ou banales seraient, d'apr+s l'hypo- 
th6se que nous avons formul6e duns le paragraphe precedent, ~ l'origine de 
l'@iderme cicatriciel ct des structures ectodermiques (lophophore, 6pistome, 
@ithNium buccal). Cependant, le processus de r6g~n6ration par @imorphose 
est aecompagn6 de modifications ~ la fois histologiques et anatomiqnes dans la 
r6gion du corps situ6e en arri~re de ta Iimite d'amputation. Ces rem~niements, 
importants, peuvent 6tre consid6r6s eomme un proeessus de morphallaxie (Fig. 
3g, h) selon la d6finition donn6e par les auteurs (Abeloos, 1932). La limite de la 
zone de morphallaxie est rep6rable par les processus de d6diff6renciation cellu- 
laire, l 'aetivation de eellules d6diff4renci6es et la disparition de la membrane 
basale @idermique (Fig. 3f--i).  

La membrane basale est reformge au contact des eellules @idermiqnes ei- 
catrieielles et des cellules du bouchon cicatriciel, lors de la rggression de ee dernier 
(Fig. 3 e). Dans les r6gions subissant la morphallaxie, la disparition de la mem- 
brane basale met directement en contact les eellules @idermiques, les eellules et 
fibres nerveuses @ithgliales avee les cellules m6sodermiques sous-jaeentes (somato- 
pleure) (Fig. 3f, i). Cette mise en contact cst rendue possible par suite du rejet 
de fibres musculaires et par la sareolyse de la musculature parigtale (Fig: 3g, h). 
Comme Hay  (1962), nous pensons que la disparition de la membrane basale est 
en rapport avee des ph6nom~nes de d~diff6reneiation et qu'elle facilite la mobili- 
sation et la migration des eellules, ear elle se produit toujours duns les zones 
d'intense r4g6n6ration et pr6e~de la formation des 4bauehes, en partieulier eelles 
du lophophore (Fig. 3f, g, i; 4a, b). 

L'cesophage, tissu d'origine eetodermique, reste en place aprgs amputation 
et rgg6ngre grgee g la prolif6ration de ses propres eellules. 
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b) M4soderme 

Nous avons r6alis6 une 6tude des divers types cellulaires du m6soderme 
intervenant dans l'6dification du blast,me, en dehors de eeux qui participent 5~ 
la formation du bouchon cicatriciel. En g6n6ral, chez l'animal normal, les cellules 
de l'6pith61ium ccelomique ne pr6sentent que peu d'indices morphologiques de 
diffgrenciation. Comme chez les ann61ides (Thouveny, 1967; Boilly, 1968 a, 1969), 
ces cellules paraissent conserver des compBtences histoggn6tiques qui permettent  
leur r6utilisation rapide duns le blast5me. Au niveau de la zone de morphallaxie, 
les eellules de la somatopleure et quelques cellules de la musculature parigtale 
se substituent ~ la musculature rejet4e et se disposent le long de la membrane 
basale de l'6piderme (Fig. 3b, d--i). Duns les zones d'intense r6g6n6ration, les 
cellules mSsodermiques sont aeeumuldes en plusieurs couches et pr6sentent une 
forte ((activation)> (Fig. 3f, i; 4a, b, f). Ces eellules sont 5~ l'origine des cellules 
ceelomiques m6sosomiques, du diaphragme et des n4phridies. I1 est impossible 
de faire ~ ee stade de la r6g6n6ration une distinction nette entre les eellules m6so- 
dermiques qui partieiperont s la diff6renciation de l'6bauche post@ieure et de 
l'6bauehe ant@ieure du rSg6n6rat. En particulier on n'observe jamais de eellules 
volumineuses eomme duns la r6g6n@ation postSrieure des ann61ides, cellules qui 
sont s l'origine du m4soderme des segments postgrieurs r6gSn6r6s (initiales mSso- 
dermiques, Thouveny, 1967). 

Le syst~me vasculaire est r6g6n6r6 ~ partir de ses propres 616ments apr~s 
affrontement des deux vaisseaux longitudinaux (Emig, 1972a, b). Le systgme 
m6sent6rique r6g6nbre de proche en proehe k partir des patois m6sent6riques 
aneiennes. Les eellules de lu splanehnopleure forment un manehon p6riton6al 
autour de ehaque extr6mit6 du tube digestif (Fig. 2 a, b; 3a); ee manchon recon- 
stitue ensuite la splanehnopleure des rggions r6g6n6rdes du tube digestif (Fig. 4e). 

La musculature de la paroi du corps se reforme grace h la diff6reneiation de 
myoblastes, duns lesquels on peut observer l 'apparition de nouvelles fibres con- 
traetiles aprgs une courte phase de prolif6ration mitotique. 

e) Endoderme 

Les eellules endodermiques anciennes 6migrent le long du manchon p6rito- 
n6al dans la rgg6n6rution antSrieure ou lophophorale (Fig. 2a, b). Duns le cas 
de la r6g~n6ration post@ieure, les cellules endodermiques restent au contact du 
bouchon cicatriciel (Fig. 2 e). Duns les deux eas, ces eellules sont le sigge d'une 
intense activation, suivie de mitoses (Emig, 1972a, b). Lors de la scissiparit~, 
les eellules prgstomaeales, endodermiques, sont non seulement s l'origine de 
l'estomac (Fig. 4e, d), mais 5galement ~ l'origine des eellules de l'cesophage, 
organe embryologiquement ectodermique (Fig. 4e--h).  Ces cellules pr6stomacales 
sont des 616merits nettement diff6renci6s (Emig, 1968): il faut done supposer 
l'existenee d 'un processus de d6diff@enciation eellulaire trgs pouss6e, suivie 
d'une m6taplasie, qui leur permettrait  de modifier lcur appurtenance au feuillet 
embryonnaire dont elles sont issues (endoderme). 

A cet ggurd, nous pouvons 6mettre deux hypothgses: - -  aprgs une activa- 
tion, suivie ou non de diffgreneiation, les eellules prgstomacules pourraient gtre 
rejet6es et remplac6es par des cellnles eetodermiques provenunt de l'invagination 
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6pidermique (Fig. 4f, g), e'est-Gdire de l'6piderme eieatrieiel, lors de la formation 
du stomodeum. Ce processus pourrait 4tre expliqu6 par la ressemblanee des 
cellules glandulaires de l'oesophage n6oform6 avec eelles de l'6piderme eieatrieiel, 
mais eette ressemblanee apparait tardivement (Stade 5, Emig, 1972a); - -  les 
cellules pr6stomaeales se transforment en eellules oesophagiennes par m6taplasie. 
Cette deuxi6me hypoth6se est 6tay6e par la disparition rapide, peu apr4s l'ouver- 
ture du stomodeum, de la limite de raeeordement entre 6piderme et cesophage 
n6oform6, par le fait que l'on n'observe jamais de rejet de eellules pr6stomaeales 
aetiv6es et par le fait que la progression de la diff6reneiation eellulaire so fair 
duns le sens ant6ro-post6rieur (Fig. 4e---h). Si nos 6tudes en mieroseopie 61ec- 
tronique permettent  de eonfirmer que la transformation de l'endoderme en 
ectoderme est possible, ee proeessus eonstituera une exception ~ la r~gle g6n6- 
ralement admise suivant laquelle ehaque feuillet r6g6n6re pour son propre eompte : 
hypoth6se qui d'apr6s les concept 6mis par Hay  (1968) pourrait ~tre illustr6e par 
les r6sultats de Boilly (1967a) et de Chapron (1971). Chez Syllis arnica (Boilly, 
1967a), le pharynx, tissu d'origine ectodermique, se transforme en un tissu 
analogue ~ l'intestin endodermique. Chapron (1971) a d6montr6 ehez un lombri- 
eien, Eisenia /~etida, que le pharynx provenant embryologiquement de l'ecto- 
define r6g6n6re ~ partir d'un 6pith61ium endoblastique d6rivant de l'cesophage 
et se diff6renciant ensuite en 6pith61ium pharyngien (apr~s disparition de la 
membrane basale); les eellules glandulaires se diff6rencient ult6rieurement. Cet 
exemple est comparable ~ eelui de la r6g6n6ration de l'cesophage ehez Phoronis 
psammophila: duns les deux cas, l'origine endodermique du pharynx ou de l'ceso- 
phage, dans la r6g6n6ration, pr6sente une formation diff6rente de celle de l'em- 
bryogen6se. 

Les eellules pr6stomaeales, duns la r6g6n6ration post6rieure, subissent une 
activation suivie d'une diff6reneiation en eellules stomaeales, embryologiquement 
endodermiques, qui progresse duns le sens post6ro-ant6rieur (Emig, 1972a) avec 
disparition eoncomitante de la membrane basale et du d6veloppement du sinus 
sanguin (Fig. 4e, d). 

3. Mdcanismes susceptible8 d'intervenir dans la restitution 
des structures amputdes 

La diff6renciation des tissus et la restitution des structures amput6es re- 
pr6sentent la troisi6me 4tape des processus r6g6n6rateurs. Elles ont d6j~ fair 
l 'objet d'une longue 6rude descriptive (Emig, 1972a, b, c), aussi mettrons-nous 
l 'accent sur certains m6canismes qui pourraient intervenir dana cette derni6re 
6tape. 

a) Influence induetrice du m6soderme 

Apr6s disparition de la membrane basale, les eellules m6sodermique3 dis- 
pos6es en touche unieellulaire sont toujours au contact direct soit de l 'eetoderme 
et de la eouehe nerveuse 6pith61iale (lophophore, ~esophage, 6pistome . . . .  ), soit 
de l 'endoderme (tube digestif: pr6estomae, intestin, . . . )  (Fig. 3e, f, g, i; 4a, b, 
e, g). Mais dana les zones oh le proeessus de r6g6n6ration est intense, ees eellules 
m6sodermiques se disposent sur deux ou trois couches (Fig. 3f, i; 4a, b, f). Ce 
tissu m6sodermique s'organise d'embl6e au contact de certaines structures an- 
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Fig. 3a--i. Coupes longitudinales de Phoroni8 psammophila, a) Mise en place des cellules 
du bouchon eicatriciel, par migration des cellules somatopleurales (0,80 p); b) Formation du 
plexus nerveux entre l'~piderme et le bouchon cicatriciels (0,83 #); c) Bouchon cicatriciel 



L'histogen6se r6g6n6ratrice chez les phoronidiens 243 

ciennes qui ne d6g6n6rent pus duns ls souehe, par  exemple l 'uppsreil  circulutoire, 
le tube digestif; les vsissesux ssnguins sinsi reform6s se diff6rencient pour  donner, 
selon des modalit6s d6j~ d6crites, un  appareil circulatoire lophophoral  ou post@i- 
cur, a v s n t  m4me que les structures 6pith61iules ne soient raises en place. Cette 
disposition du m6soderme laisse supposer que celui-ci joue un rSle inducteur  
primordial dsns le d6veloppement de ees 6buuches. Boilly (1967b) s d6jh 6tsbli, 
chez une ann61ide polych6te, que le m6soderme est indispensable/~ lu croissance 
et s la m6tsm6risstion. Chez les Sabelles, Abeloos (1955) mentionne l 'influence 
inductriee exerc6e par le m6soderme sur l 'ectoderme. 

b) Influence du syst6me nerveux 

Duns ls r6g6n6rstion de divers groupes zoologiques, nombreux sent  les suteurs  
qui a t t r ibuent  au syst6me nerveux un r61e t rophique pr6pond6rsnt  (Avcl, 1950; 
Durchon,  1967; Boilly, 1968b; Fishelson et Kidron,  1968). 

Chez les phoronidiens, nous pensons que le plexus nerveux joue un r61e pr6- 
pond6rant ,  mais ls fibre g6snte situ6e ls t6ralement (Fig. 3g) ne parai t  intervenir 
ni duns ls raise en place du blust6me ni duns lu diff6renciation du r6g6n6rat. 
Cette fibre se retire g6n6rslement du plan de section. Seul le plexus nerveux 
intrs6pith61iul duns ls zone de d6diff6renciation et cellules nerveuses et sxones 
sent  pr6sents duns le blast6me d6s les premiers stades (Fig. 3 b, d, e, f, g, i; 4a, b). 
Ceci pourrs i t  expliquer que l ' ac t ivs t ion ectodermique et m6sodermique spps-  
raisse s imultsn6ment  dsns l 'ensemble du blast6me. Cette disposition histologique 
du tissu nerveux ne permet  pus d 'envissger  une intervention loealis6e de ce 
tissu duns la diff6renciation des r6g6n6rats. Ls  pr6sence de cellules et fibres neuro- 
s6cr6trices, que nous avons observ6es en microscopie 61ectronique duns les trois 
feuillets, explique peut-6tre lu part icipat ion intensive de tous les tissus ~ la r6g6- 
n6ration. 

Conclusions 
Lu r6g6n6rstion des phoronidiens e s t l s  suite in61uctsble du processus d ' su to-  

tomie (sutotomie de lu r6gion snt6rieure, scissiparit6, bourgeonnement)  ou de 
l ' smputa t ion ,  ph6nom6nes normaux,  qui jouent  un r61e impor tan t  dsns la bio- 

(r6g6n6ration lophophorale) avec d6but du recouvrement par l'6piderme ancien (3,2/~); 
d) Fin de la phase de cicatrisation: d6diff6renciation des cellules 6pidermiques et pr6sence 
du plexus 6pith6lial (0,86/t}; e) Cellules m6sodermiques somatopleurales centre la membrane 
basale de l'6piderme cicatriciel, dispos6es en couche unicellulaire (0,80 #); f) Disposition sur 
plusieurs niveaux des cellules m6sodermiques et disparition de la membrane basale 6pidermi- 
que, duns une zone de morphallaxie (0,80 #) ; g) Zone de morphallaxie (r6g6n6ration ~nt6rieure) 
avec extr6mit6 de la fibre g6ante nerveuse; on observe le rejet de la musculature qui est 
remplac6e par des cellules m6sodermiques (2,2 #); h) Zones de morphallaxie de l'6piderme, 
jusqu'au niveau des fl6ches, duns 1~ r6g6n6ration ant6rieure (10,6 #); i) Zones d'intense r4- 
g6n6ration marqu6e par l'accumulation de cellules m6sodermiques et correspondant aux 
6bauches du lophophore (4,8/~). Les dimensions en # correspondent & 1 mR sur les photo- 
graphies, bc bouchon eicatrieiel; cnt cellule m6sodermique; sn cellule nerveuse; cs eellule 
somatopleur~le; ea 6piderme ancien; ec 6piderme cieatriciel; el 6bauche lophophorale; Ig 
fibre nerveuse g6ante; i intestin; ~n muscles; ~zb membrane basale; p n  plexus nerveux; vl 

vaisseau lat6ral 



Fig. ~a--h 
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logic des phoronidiens. L 'autotomie provoque le rejet des principaux organes 
vitaux (rejet eompens6 par une r6g6n6ration tr6s rapide), mais n 'entraine pas 
pour autant,  semble-t-il, une profonde perturbation ou un r6el d6s6cluilibre 
pbysiologique. D'ailleurs, la r6g6n6ration apr6s autotomie rel6ve de la physio- 
logic de l 'animal (r6g6n6ration physiologique, Abelos, 1932). Cela s'explique 
par  le fair que l 'autotomie n 'apparai t  ni comme une r6aetion d6fensive, ni eomme 
due /~ un ~environmental stress}~ (eomme chez les holothuries, Smith, 1971), mais 
eomme un processus s ' inscrivant dans la physiologic normale des phoronidiens 
(Emig, 1972b). Ceei minimise les cons6quenees d'une amputat ion qui, pour la 
P h o r o n i s ,  n'est  plus r6ellement traumatisante,  mais correspond ~ une (~autotomie 
involontaire ~. 

Les phoronidiens illustrent l 'opinion d'Abeloos (1932): les formes animales 
capables de se reproduire par vole asexu6e sont 6galement capables de r6g~n6ra- 
tion traumatique. Les tissus des phoronidiens pr6sentent/~ cet 6gard une grande 
plasticit6 histoggn6tique, ce qui les rapprochent des ent6ropneustes chez lesquels 
la r6g6n6ration du proboscis et du collier s'effeetue soit par aecroissement des 
tissus anciens soit par morphallaxie (Dawydoff, 1909; Rao, 1955), ces deux pro- 
eessus pouvant  intervenir simultan6ment dans les deux groupes zoologiques. 

La r6g6n6ration des phoronidiens, comme celle de la plupar~ des animaux, 
comporte trois phases: la eicatrisation, l'6dification d 'un blastgme et la restitu- 
tion des structures amputees. Les deux premigres phases, semblables dans les 
trois eas de r6g6n6ration envisag6es (ant6rieure, lophophorale, postgrieure), se 
d6roulent rapidement:  la premigre phase se caract~rise par la formation d 'un 
bouehon cicatriciel provisoire, m6sodermique, ne participant pas /~ la morpho- 
gen~se r6ggn6ratrice et qui est ult~rieurement recouvert par l '6piderme ; la seconde 
phase montre la raise en place des cellules rgg6n6ratriees. Le matgriel cellulaire 
de chacun des feuillets primordiaux (ectoderme, m~soderme, endoderme) pro- 
vient des tissus proches de la blessure et conserve sa sp6eifieitg. Une exception 
paral t  r6sider dans la r6gSn6,ration de l'~esophage par (~m~taplasie~) des cellules 
du pr6estomae au cours de la reproduction asexu6e. Le blastgme n'est  done pas 
issu d'une masse de tissus indiff~renci~s ou d'une accumulation de cellules parti- 
culi~res ~ structure simple comme les n6oblastes, mais fair intervenir des pro- 
cessus de d6diff6renciation eellulaire. La diff6renciation des structures amput6es 
repr6sente la troisigme phase des proeessus r6g6ngrateurs: elle parait  se produire 
d'embl6e pour eertaines structures du m6soderme, mais l 'eetoderme semble soumis 

Fig. 4. a) Coupe transversale dans les 6bauehes du lophophore; les eellules m6sodermiques 
sont au contact du plexus nerveux (5,5/~); b) Comme a, mais les 6bauehes lophophorales 
sont plus d6velopp6es (1,5 #); e) Transformation des eellules pr6stomaeales aetiv6es en eel- 
lules stomaeales (0,80/~); d) Nouvelles eellules stomaeales en eours de diff6reneiation (1,2 #); 
e) 3/I6taplasie des cellules pr6stomaeales (r6g6n6ration lophophorale) avant l'ouverture du 
stomodeum (0,81/~); f) Coupe longitudinale au moment de l'ouverture du stomodeum (r6- 
g6n6ration lophophorale); les fl~ehes indiquent la limite entre t'@iderme eiea~rieiel et l'ceso- 
phage n6oform6 (4,5 ,u); g) D6tail de f) (1,3 #); h) Cellules cesophagiennes en diff6reneiation 
(r6g6n6ration lophophorale) apr~s la m6taplasie (0,83 ,u). Les dimensions en # correspondent 

1 ram. bd branehe droite du vaisseau lat6ral; cm eellule m6sodermique; e @iderme; el 
6bauehe lophophorale; est estomac; oes cesophage; pn  plexus nerveux ; 8 stomodeum; 819 .sinus 

sanguin p6ristomaeal 
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l'influence inductrice de ce dernier. Le syst~me nerveux, principalement le 
plexus nerveux 6pith61ial, semble 6galement jouer, comme chez les ann61ides, 
un r61e trophique duns les ph6nom6nes d 'aetivation cellulaire. 

Malgr6 une organisation morphologique et anatomique complexe, les phoro- 
nidiens conservent de grandes facult6s de r6g6n6ration qui correspondent ~ un 
ph6nombne physiologique remarquable et unique que nous n 'avons pu comparer 

aucun autre processus connu dans d 'autres groupes zoologiques (ann61ides 
sabellid6s, ectoproctes, endoproctes, . . .). Ce ph6nom6ne est parfaitement adapt6 

la biologic des phoronidiens. Cette adaption s'explique d'une part  par la grande 
facult6 de reproduction asexu6e et d 'autre  part  par la n6cessit6 d 'un rejet cylique 
du lophophore pour 61iminier les d6chets m6taboliques. Cette adaptation se traduit  
par une restitution rapide des parties manquantes grace ~ une succession de 
processus simples, selon un plan parfait d'organisation, duns les trois cas de r6g6- 
n6ration. La reconstitution des structures amput6es ne met  en jeu qu 'un minimum 
de moyens grace s une parfaite organisation de la r6g6n6ration, ce qui est re- 
marquable par rapport  aux autres groupes d'invert6br6s. 

Par  opposition ~ ce qui s 'observe chez d'uutres animaux m6tum6ris6s s sy- 
m6trie bilat6rale, le b las t ,me ant6rieur de r6g6n6rution (constitu6 par les tissus 
cicatricicls et ceux subissant la morphallaxie) pr6sente une double potentialit6: 
c6phalique (bouche, lophophore) et caudale (anus, papille anale). Rien pourtant  
ne permet de distinguer deux r6gions duns ce blast6me. Lu conception dualiste, 
suns 6tre territorial% de la r6g6n6ration des ann61ides (Abeloos, 1955), fond6e 
sur l 'existence de deux champs (systbme ecto-neural; syst6me m6sodermique), 
va sous certain aspect duns ce sens; encore que chez les phoronidiens ~r6g6n6ra- 
tion c@halique)> et (~r6g6n6ration caudale)> (qui correspondent s la r6g6n6ration 
ant6rieure ou lophophorMe) pr6sentent un parfait  synchronisme duns les pro- 
cessus r6g6n6rateurs et duns l ' intervention des syst6mes eeto-neural et m6so- 
dermique. Chez les phoronidiens, la terminologie de blast6me ant6rieur (ou c6- 
phalique et caudule) et de blas t ,me post6rieur est done 6quivoque, d 'uutant  que 
le blastbme qui permet la r6g6n6ration de l 'ampoule duns les fragments ant6rieurs 
n 'est  pus l '6quivalent d 'un blast6me post6rieur, mais doit 6tre consid6r6 comme 
un blast6me ventral. Le probl6me de la polarit6 duns la r6g6n6ration est done 
reconsid6rer pour les phoronidiens. 

I1 faut  uussi remarquer que la diff6renciation des tissus se produit, 5~ partir  
des structures persistunt dans la souche, en direction proximo-distale de proehe 
en proche, contrairement ~ ee que l 'on observe duns la r6g6n6ration ant6rieure 
des ann61ides. 
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