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Résumé

L’étude structurale et ultrastructurale de la régénération des lévres de Beroe
ovata nous a permis de suivre les évolutions tissulaires et cellulaires, conduisant
4 la restauration d’un territoire fonctionnellement intégré a 1’organisme.

Chez ces animaugx, les épithéliums ectodermiques et endodermiques sont séparés
par un tissu mésenchymateux issu d’un mésoderme vrai. De plus, I’ectoderme
buccal présente une zonation annulaire de cellules sensorielles, glandulaires et
ciliées. Ces ensembles simples constituent un modéle particuliérement adapté a
Pétude des systémes histogénétiques et de leurs différenciations cellulaires.

Les processus régénérateurs mettent en évidence la spécificité des trois feuillets
primordiaux (ecto-, endo-, et mésodermiques), au sein desquels on remarque des
transformations cellulaires. Ces phénoménes sont particuliérement nets au niveau
des cellules musculaires pour lesquelles la stabilité ou les changements de la
différenciation sont conditionnés par 1’état d’'un complexe « cellule-membrane
basale-milieu intérieur ».

Cependant, la reconstitution de l’ectoderme buccal témoigne d’interactions
tissulaires. Ainsi, la différenciation zonale de 1’épithélium cicatriciel semble résulter
d’une activation non spécifique produite par le métabolisme des tissus voisins en
voie de différenciation et de phénoménes inhibiteurs spécifiques issus des éléments
cellulaires déja différenciés.

Depuis que Mortensen (1914) révéla expérimentalement I’aptitude
a régénérer de Bolinopsis infundibulum, I’étude de la régénération
chez les Cténophores n’a cessé de mettre en évidence les capacités
importantes de restitution de ces animaux. Zirpolo (1930) donna une
description détaillée de ce phénoméne chez Lampetia pancerina et
soupconna l'intervention du systéme nerveux, « étant donné la distri-
bution spéciale de celui-ci ». De son c6té, Coonfield montra, dans ses
travaux sur Mnemiopsis leydii, que l'intensité de la dominance apicale
du statocyste diminue quand on s’en éloigne (1936 a). Celui-ci apparait,
au cours de la régénération, comme le centre régulateur de 1’animal
(1936 b). De méme, plus récemment, Freeman (1967) démontre que
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le statocyste maintient, sous sa dépendance, la morphogenése du corps
entier de Vallicula multiformis.

En 1961, Tokin souligne la grande capacité de régénération de
Bolinopsis infundibulum et de Beroe cucumis, qu’il oppose a leur
faible possibilité d’embryogenése somatique. Ces remarquables facultés
de restauration sont encore récemment décrites par Pylilo (1968) chez
Beroe cucumis.

Mais, tous ces travaux ont été poursuivis malheureusement sans
I’appui d’une étude histologique approfondie, de sorte que les processus
cytodynamiques nous sont totalement inconnus dans ce groupe, malgré
Pintérét que leur portent plusieurs auteurs comme Tokin (1961). Les
seules données histologiques existantes ont été obtenues durant ces
cinqg derniéres années et sont d’ailleurs assez contradictoires :
Pylilo (1964) constate une restitution totale des lévres de Beroe
cucumis, tandis qu'Horridge (1965) affirme que les macrocils qui
tapissent ces lévres sont incapables de régénérer.

L’étude de la régénération des lévres de Beroe ovata sur des bases
histologiques s’avérait donc nécessaire pour préciser le degré de resti-
tution des parties amputées et déterminer le role respectif de chacun
des tissus impliqués dans ce processus.

Matériel et méthodes

Nos expériences ont été poursuivies a la Station zoologique de
Villefranche-sur-mer (Université de Paris) dans les Alpes-Maritimes.

Les Beroe ovata recueillies sont réparties dans des cristallisoirs
remplis d’eau de mer et placés a la température constante de 14 °C
pendant toute la durée de I’expérimentation.

Technique opératoire.

Chaque individu, maintenu a plat dans trés peu d’eau, est sec-
tionné transversalement d’un coup de ciseaux le plus net possible, un
huitiéme environ en arriére du podle oral.

Technique histologique.

Les animaux sont fixés a différents temps de régénération : 6 h,
12 h, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 8, 10, 13, 16, 21 jours. Les tissus destinés a la
microscopie photonique ont été fixés au Duboscqg-Brazil (Bouin alcoo-
lique) ou au formol bromuré de Cajal inclus a la paraffine, débités
en coupes sériées de 5 microns d’épaisseur, et colorés au Trichrome
de Masson. Pour la microscopie électronique, de petits morceaux de
tissus ont été prélevés sur I’animal vivant, fixés pendant une heure
a4 4 °C dans le glutaraldéhyde a 3 p. 100 tamponné au cacodylate de
Sodium, puis post-fixés au tétroxyde d’Osmium a 1 p. 100 tamponné
de la méme facon et inclus dans ’Epon. Les solutions fixatrices et
de lavages ont été calculées de fagon a respecter la pression osmotique
de I’eau de mer. Les coupes ultrafines obtenues ont été contrastées par
séjour dans une solution alcoolique saturée d’acétate d’Uranyle suivie
d’une solution de citrate de Plomb selon Reynolds (1963). L’examen
des coupes a été poursuivi sur microscopes Hitachi HU-11 A et HU-11 C.
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I. - RAPPEL ANATOMIQUE ET HISTOLOGIQUE.

La structure histologique des lévres de Beroe ovata est révélée
par ’examen microscopique de coupes longitudinales perpendiculaires
au plan sagittal. Sur celles-ci, on observe une masse importante de
« mésoglée » recouverte d’un épithélium unistratifié. Ce dernier, entieé-
rement ectodermique (Delage, 1901 ; Reverberi, 1966), présente le
maximum de différenciation dans sa partie pharyngienne ou 'on dis-
tingue des zones annulaires trés nettes au fur et a mesure que l'on
s’enfonce dans le pharynx (fig. 1 et PL. II, 1).

Prés du bord marginal des lévres, I’ectoderme est particuliérement
riche en éléments sensoriels. Parmi ceux-ci, les hoplocytes, plus nom-
breux, hérissent I’épithélium de leurs piquants (Pl. I, 2).

Plus a lintérieur, se situe un bourrelet de cellules glandulaires
de grande taille, de type spumeux ou sphéruleux, et entre lesquelles
s’insinuent quelques hoplocytes (Pl. I, 1).

Puis, se localisent deux zones ciliées qui différent autant par
leur aspect morphologique que par leur cinétique :

— immeédiatement contre le bourrelet glandulaire, un sillon étroit
est occupé par des cils fins ; ils oscillent d’un mouvement vif et régulier
perpendiculairement A I’axe oro-aboral de 'animal (P1. II, 2) ;

— la deuxiéme zone ciliée est constituée par des cellules d’un
type particulier dont la partie distale digitée a été décrite par les
auteurs allemands sous le nom de cil «en forme de sabre» (Sibel
formige Cilien). Mais nous préférons le terme de « Macrocils »
(Horridge, 1965) qui refléte mieux la particularité morphologique de
ces éléments. Ils sont disposés réguliérement sur quelques millimétres
a l'intérieur du pharynx, selon deux champs interrompus au niveau
des commissures des lévres (Pl II, 3).

Plus & l’intérieur, les formations macrociliaires deviennent de
moins en moins serrées, faisant place 4 un ectoderme pharyngien
glandulaire, analogue a I’ectoderme externe.

La différenciation zonale de Uectoderme buccal correspond donc
d un ordonnancement rigoureux de trois grands types cellulaires (sen-
soriel, glandulaire, ciliaire) selon une hiérarchisation fonctionnelle
et spatiale.

Le mésenchyme des Beroe est caractérisé par la grande abondance
des cellules musculaires disposées selon trois systémes fonctionnels.
En position sous-ectodermique, s’étend une couche de muscles longi-
tudinaux, renforcée intérieurement sous l'ectoderme pharyngien par
des muscles circulaires qui assurent le péristaltisme de la paroi
pharyngienne (Fig. 2). Enfin, dans la profondeur de la « mésoglée » des
cellules musculaires transversales unissent les différents épithéliums
entre eux.

Quelque soit le plan musculaire envisagé, toutes ces cellules ont
une allure de fibres a diamétre constant (Pl. III, 5). Chaque fibre
musculaire est entourée d’une membrane basale bien visible en micros-
copie électronique (P1. I11, 2, 3, 4). La substance contractile, constituant
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la partie principale de la fibre, se révéle au microscope électronique,
sous forme de deux types de filaments disposés longitudinalement sur
toute la longueur de la cellule. Les plus fins, de diamétre inférieur
4 60 A, se répartissent irréguliérement autour de chaque filament épais
(125-165 A) (P1. 111, 3).

b.g.

s.c.pb

mec.

d.e.

c.ph.

C.m.ps.

Fic. 1
Schéma des lévres de Beroe ovata.

Le pdle oral est tourné vers le haut ; la mésoglée est supposée transparente
et les différents plans musculaires ne sont pas représentés.

b.g. : bourrelet glandulaire ; c.c. : c6te ciliée ; c.m.ps.: canal méridien para-
sagittal ; c.m.pt. : canal méridien paratentaculaire ; c.pb. : canal péribuccal ; c.ph. :
canal pharyngien ; d.e.: diverticule endodermique ; e.e.: ectoderme externe ;
e.ph. : ectoderme pharyngien; h.: hoplocyte ; mec.: macrocil ; M.: mésoglée ;
ph. : pharynx ; s.c.pb. : sillon cilié péribuccal.

Cette ultrastructure des éléments contractiles correspond a celle
décrite par Hanson et Lowy (1962) dans leur étude sur les muscles
lisses. Les filaments épais seraient composés de myosine, tandis que
ceux de 50 A correspondraient a de ’actine.

PLANCHE 1

1. Cellules spumeuses et sphéruleuses du bourrelet glandulaire.
2. Hoplocyte.

c.gl.sph. : cellule glandulaire sphéruleuse ; c.gl.spm. : cellule glandulaire spumeuse ;
e.e. : ectoderme externe ; G. : appareil de Golgi ; M. : mésoglée ; m. : mitochondrie ;
N. : noyau ; p. : piquant de I’hoplocyte ; v. : vésicules.
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Dans P’axe de la fibre se trouve un cordon de protoplasme riche
en ribosomes et rendu réfringent par la présence de mitochondries
localisées a4 proximité immédiate des noyaux. Ces derniers ont une
forme allongée imposée par la disposition en manchon de la partie

contractile de la fibre. L’examen d’un montage de cellules musculaires

c. end.

m. Li.

e. ph.

Fie. 2

Disposition topographique des plans musculaires et nerveux
par rapport aux épithéliums ectodermique et endodermique chez Beroe ovata.

c.end. : canal endodermique ; e.e. : ectoderme externe ; e.ph. : ectoderme_pha-
ryngien ; m.c.i. : muscles circulaires internes; m.l.e.: muscles longitudinaux
externes ; m.li. : muscles longitudinaux internes; p.n.: palettes natatoires.

in toto (PI. III, 5) révéle la présence, longtemps contestée, de plusieurs
noyaux a l'intérieur d’une méme fibre, ce qui les distingue des cellules
musculaires lisses typiques.

PrancHE 11

1. goltllp;)transversale de Pectoderme buccal ; vue générale. (Acide périodique -
chiff.

2. Cellules du sillon cilié péribuccal. La fléche indique la présence de plusieurs
complexes axiaux A l’intérieur d’'une méme gaine.

3. Cellules 4 macrocil. Les fleches indiquent des contacts synaptiques.

b.g. : bourrelet glandulaire ; c.cil. : cellule ciliée; c.gl.spm. : cellule glandulaire

spumeuse ; f.b.: formation basale macrociliaire ; h. : hoplocyte ; M. : mésoglée ;

m. : mitochondrie ; mec.: macrocil; mus.: cellule musculaire ; N. : noyau ;

n. : nucléole ; ne. : neurite ; s.c.pb. : sillon cilié péribuccal.
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La mésoglée renferme aussi des cellules mésenchymateuses dont
certaines contiennent une grosse vacuole. Le plus souvent, ces éléments
se trouvent au contact de fibres musculaires ou de condensations de
la substance fondamentale mésogléenne.

Immeédiatement sous I’ectoderme externe et entre les deux plans
musculaires doublant I’ectoderme pharyngien, s’étend un réseau ner-
veux 4 mailles polygonales (Hertwig, 1880). Ces cellules établissent des
contacts synaptiques avec les structures épithéliales ectodermiques,
sensorielles, musculaires et mésenchymateuses (Pavans de Ceccatty
et coll., 1962 ; Hernandez-Nicaise, 1968). Mais aucune relation nerveuse
n’a pu étre mise en évidence avec ’endoderme. Celui-ci est représenté
au niveau des lévres par les différents canaux qui parcourent la
mésoglée (Fig. 1). Comme pour tous les canaux des Cténophores, la
paroi proche de I’ectoderme est plus épaisse et a, chez les Beroe du
moins, une fonction digestive. Le c6té aminci présente de place en
place des cellules ciliées disposées en « rosettes » caractéristiques.

IIl. - HISTOLOGIE DE LA REGENERATION DES LEVRES.

I. - L'obturation de la plaie.

L’étude histologique du front de section apres six et douze heures
de régénération ne montre aucune disposition particuliére des tissus
qui paraissent n’avoir pas encore réagi au stress de 'amputation. Entre
les bords sectionnés des ectodermes externe et pharyngien, les extré-
mités déchiquetées des muscles coupés donnent a la surface blessée
I’aspect d’une frange irréguliére (Pl. IV, 1). Mais, a la fin de la premiére
journée, on décéle, au niveau de la plaie, une forte concentration
d’éléments musculaires. Celle-ci résulte de la contraction des bords de
la coupure qui a pour effet de diminuer la surface de la mésoglée en
contact avec le milieu extérieur. Les membranes basales entourant
chaque cellule musculaire atteignent un développement plus important
que la normale (Pl. V, 1) et, par suite du resserrement de la blessure,
viennent 4 se toucher. On aboutit 4 ’obturation de la plaie par la
formation d’un cal constitué de cellules musculaires et d’une accumu-
lation de microfibrilles extracellulaires. A 1’arriére de cet amas se
trouvent quelques cellules mésenchymateuses dont certaines possédent
une grosse vacuole basophile, alors que d’autres semblent se diviser.

PrancHE II1

o

Début de différenciation d’une cellule musculaire.

Cellule musculaire en différenciation. Remarquer l’extension de la membrane
basale paralléle au développement des myofilaments (fléches).

Coupe longitudinale de cellule musculaire.

Coupe transversale de cellule musculaire. La fléeche indique une synapse neuro-
musculaire.

Montage in toto d’une fibre musculaire montrant sa structure plurinucléée.
(Hémalun de Mayer.)

f.m. : filaments musculaires ; M. : mésoglée ; m. : mitochondrie ; m.b. : membrane
basale ; N.: noyau ; n.: nucléole ; ne.: neurite.
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La section des canaux méridiens n’est pas refermée et, parfois,

on peut observer a son niveau une extrusion de matériel génital ou
muqueux.

2. - La cicatrisation.

Dans les jours qui suivent, on constate ’apparition de plages de
jonction entre les ectodermes externe et pharyngien. Cette continuité
épidermique s’étend de plus en plus et aboutit 4 la formation d’un
épithélium unistratifié peu solide. La restauration de celui-ci se fait
par migration de cellules ectodermiques non différenciées sur la surface
du « cal ». En effet, on observe la prolifération de I’ectoderme externe
en direction de I’ectoderme pharyngien qui ne manifeste pas de modi-
fication (Pl. IV, 2). Aucune figure de division n’a pu étre décelée. Mais
le phénoméne est peut-étre trop rapide pour étre repérable sur les
coupes.

Le cal de fermeture a donc joué un double réle : assurer Uobtu-
ration mécanique de la plaie et fournir un support indispensable au
rétablissement d’'une continuité épithéliale. On aboutit a la constitution
d’un bouchon de cicatrisation de nature épithéliale en surface et mus-
culo-fibreuse en profondeur.

Simultanément, les canaux et les diverticules endodermiques
proches de la blessure se ferment. Cette obturation résulte de la crois-
sance du tissu endodermique, sous la forme d’un fin cordon blanchétre
qui contraste avec 'aspect dilaté que prend le systéme canaliculaire
situé en arriere. La plaie étant fermée, le cal cicatriciel perd de son
importance. On assiste alors a une transformation des éléments mus-
culaires qui le constituaient. Cette évolution débute dans la partie la
plus proche de I’épithélium régénéré, puis s’étend en direction aborale.
Le cortex fibrillaire de chaque cellule devient de moins en moins homo-
géne, ainsi qu’en témoignent les teintes variées qu’il prend sur les
préparations histologiques. En microscopie électronique, cela corres-
pond a une dissociation des myofibrilles qui perdent leur disposition
réguliére (Pl. V, 2). Entre elles, apparaissent quelques granulations
ribosomales dont certaines se disposent en chaine.

Un phénomeéne d’inversion de la structure des cellules musculaires
a lieu. Alors que, dans un muscle normal, le cytoplasme posséde une
position axiale (PlL. III, 5), il se localise maintenant a la périphérie
du corps cellulaire dont le centre est occupé par les myofilaments en
désorganisation. De méme, les noyaux se retrouvent au sein du cyto-
plasme périphérique trés granuleux.

PrLancHE IV

Surface de section trente minutes aprés ablation des lévres.
Migration de I’ectoderme externe sur le cal musculo-fibreux.
Cellules endodermiques jeunes de réserve.

Cicatrisation totale. (Trichrome de Masson.)

(c pb.) : canal péribuccal en voie de restauration ; ect. : ectoderme cicatriciel aplati ;
e.e. : ectoderme externe ; e.n. : émission nucléaire ; end. : épithélium endodermique ;
h. : hoplocyte ; M. : mésoglee m. : mltochondne N.: noyau; V.: vacuole de
cellule endodermique digestive.

Ll
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Dans le méme temps, les éléments musculaires se rétractent a
Iintérieur de l’espace délimité par leur membrane basale, donnant
en microscopie photonique des images caractéristiques en « grelot ».

Dans une phase ultime, les parties nucléées se séparent du reste de
la fibre musculaire, entrainant avec elles une masse cytoplasmique qui
renferme quelques mitochondries (Pl. V, 3). Ce phénoméne conduit
a l’apparition sur place, 4 partir d’éléments musculaires, d’un grand
nombre de cellules uninucléées de type indifférencié (Pl. V, 4) et dont
la présence ne résulte donc pas d’une migration de cellules de réserve
vers la zone blessée. Quelques rares myofilaments, ainsi que le groupe-
ment des organites cellulaires autour du noyau, attestent de leur
origine musculaire. Mais leur cytoplasme granuleux acidophile, leur
noyau a contour lobé et leurs nombreux pseudopodes indiquent une
orientation manifeste vers une fonction mésenchymateuse phagocytaire.

Par ailleurs, la partie musculaire, privée de structures nucléaires,
dégénére. Les myofibrilles deviennent moins nettes et se groupent en
amas fibreux trés denses aux électrons. Le cytoplasme est caractérisé
par ’abondance des vésicules claires de toutes tailles dont certaines
proviennent vraisemblablement d’une dégénérescence mitochondriale.
La membrane basale reste volumineuse et dense. Bient6t, la membrane
cytoplasmique disparait et le contenu « cellulaire » est libéré dans
la mésoglée.

3. - L'histogenése.

Pendant que se poursuit la dédifférenciation musculaire, les diver-
ticules les plus antérieurs des canaux méridiens se développent a la
rencontre les uns des autres pour constituer un nouveau canal péri-
buccal, immédiatement sous la cicatrice. Cette croissance se fait grace
a l'intervention de cellules endodermiques peu différenciées. Celles-ci,
localisées a la base de I’endoderme digestif, assurent chez I’animal
normal la restauration de la paroi épithéliale des canaux, détruite
localement a chaque émission des produits génitaux mirs. Ce sont de
petites cellules de forme arrondie ou ovoide, 4 rapport nucléoplasma-
tique élevé (0,45 < N/P < 0,60). Le noyau, toujours nucléolé, occupe
une position légérement excentrée (Pl. IV, 3). Il renferme quelques
amas de chromatine plus sombre, au sein d’une substance finement
granuleuse. De petites accumulations de matériel trés dense aux élec-
trons, sans limites membranaires, se rencontrent dans le cytoplasme,
et ressemblent aux émissions nucléaires décrites dans le néoblaste au
repos de la Planaire Dugesia gonocephala (Sauzin, 1966) et dans les
cellules embryonnaires de Polycelis nigra (Le Moigne, 1967). Associées
aux nombreux ribosomes libres, elles sont responsables de la légére
basophilie observée en microscopie photonique. Quelques petites mito-

PLANCHE V

Développement des membranes basales autour des éléments musculaires.
Désorganisation des myofilaments.

Séparation d’une partie nucléée du reste de la fibre musculaire.

4. Cellule uninucléée de type indifférencié.

f.m. : filaments musculaires ; G.: appareil de Golgi ; M. : mésoglée ; m. : mitochon-
drie ; m.b. : membrane basale ; N.: noyau.
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PLANCHE VI

J.-M. Franc
1. Coupe transversale des lévres complétement régénérées. (Coloration de Dominici.)
b.g. : bourrelet glandulaire ; c.pb. : canal péribuccal ; e.e.: ectoderme externe ;
end. : endoderme ; e.ph. : ectoderme pharyngien ; M. : mésoglée ; mc. : macrocils ;
mus. : cellule musculaire.
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chondries, un réticulum endoplasmique rare et, parfois, un appareil
de Golgi au voisinage du noyau, constituent les autres organites.

Ces cellules présentent donc toutes les caractéristiques d’éléments
indifférenciés et constituent une véritable réserve de cellules répara-
trices. La régénération post-traumatique du canal péribuccal fait ainsi
appel aux mémes sources cellulaires que la régénération physiologique.
Elle conduit a la formation d’un canal limité par un épithélium uni-
stratifié, ayant le méme aspect sur toute sa périphérie. Par la suite,
s’effectue une différenciation en épithélium plat et cylindrique, polarisé
par rapport a ’ectoderme, redonnant au canal péribuccal sa morpho-
logie initiale.

Simultanément, des chromatophores apparaissent sous ’cctoderme
cicatriciel, tandis que se différencient des hoplocytes sur le bord externe
de la cicatrice (PIL. IV, 4).

Dans la mésoglée, on constate une forte diminution des éléments
musculaires, tandis que s’accroit le nombre de cellules mésenchyma-
teuses de grande taille. Ces derniéres possédent parfois une ou plusieurs
vacuoles trés colorables. On les retrouve en microscopie électronique
a 'intérieur des zones basales laissées par les muscles dégénérés. Outre
les vacuoles d’aspect spumeux, leur cytoplasme renferme des inclusions
particuliéres trés osmiophiles et provenant manifestement d’un début
de phagocytose de la basale.

L’extrémité marginale des lévres commence a s’affiner de facon
a former un fin bourrelet terminal qui se dessine de plus en plus.

Bient6t, on voit apparaitre quelques macrocils encore gréles sur
I’ectoderme cicatriciel proche de l’ectoderme pharyngien. Leur orien-
tation est identique a celle observée chez un animal témoin, c’est-a-dire
tournée vers le pharynx. La partie ciliée prend naissance dans une
formation basilaire d’aspect normal. Associées a4 ces macrocils, se
trouvent quelques cellules 4 mucus de type spumeux.

Dans les jours qui suivent, le nombre des macrocils augmente.
On peut bientdt les distinguer a la loupe a l’entrée du pharynx.
Histologiquement, cela correspond a I’épaississement de ces éléments,
devenus plus nombreux et plus serrés. Des cellules ectodermiques
externes, plus hautes que larges, trés éosinophiles, se localisent exté-
rieurement aux macrocils. Elles se développent et I’on observe bientot
les grosses inclusions polyédriques caractéristiques des cellules sphéru-
leuses, signant la restauration du bourrelet glandulaire.

Au sein de la mésoglée, des cellules musculaires se différencient.
Dans le cytoplasme d’une cellule d’aspect mésenchymateux, des fibrilles
musculaires commencent a apparaitre, paralléelement les uncs aux
autres, donnant une forme allongée a la cellule (Pl. III, 1). Le dévelop-
pement de ces filaments contractiles s’accomplit selon une chronologie
réguliére. D’abord disposés d’un seul c¢dté du noyau, ils enserrent
progressivement le protoplasme qui acquiert une position axiale
(Pl. III, 2). Lorsque le nombre des myofilaments atteint un certain
seuil quantitatif, le noyau se divise sans étre suivi par le cytoplasme.
Le nouveau noyau tend alors a s’éloigner du premier, entrainant avec
lui une masse de cytoplasme ou de nouveaux filaments musculaires
sont synthétisés. Ce processus peut se renouveler plusieurs fois a
Iintérieur d’une méme fibre musculaire qui s’allonge et s’insére par
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ses extrémités dans les épithéliums. A ’extérieur de la cellule et
accompagnant la progression interne des myofilaments, la substance
fondamentale de la mésoglée se condense contre la paroi cellulaire en
une véritable membrane basale (Pl1. III, 1-2).

De toutes nos observations, seul un cas net de régénération du
sillon cilié¢ péribuccal a pu étre décelé. Il est en fait difficile de le
mettre en évidence sur les préparations histologiques car il se replie
souvent contre les macrocils au cours de la fixation. Les cils qui
permettent de le reconnaitre se trouvent ainsi masqués. Quoiqu’il
en soit, on aboutit 4 une structure identique a celle existant avant
I’ablation des lévres (Pl. VI, 1). Cette régénération se réalise sans
que l’on puisse observer une croissance de la région considérée. Ainsi,
bien que cette non-croissance puisse étre provoquée par le jeline
intense auquel sont soumises les Beroe pendant toute la durée de nos
expériences, on assiste 4 une simple « reconstitution » de la région
manquante, par réorganisation des tissus situés au niveau de la
blessure.

Nous retrouvons certaines des observations faites par Pylilo (1964)
au cours de son étude sur la régénération des lévres de Beroe cucumis :
le role joué par les éléments musculaires durant ’obturation mécanique
de la blessure, de méme que l'inexistence d’une réserve de cellules
totipotentes en ce qui concerne l’ectoderme tout au moins. Mais, bien
que posant I’hypothése d’une cicatrisation par migration des cellules
ectodermiques sur la blessure, I’auteur ne met pas ’accent sur I'indé-
pendance relative des trois feuillets fondamentaux. Or, comme nous
I’avons vu, chacun d’eux reconstitue, selon des modalités diverses, ses
propres structures, tout en ignorant semble-t-il I’évolution des feuillets
voisins.

lll. - DISCUSSION.

A. - Généralités sur les processus de la régénération.

L’ablation des lévres de Beroe ovata constitue une atteinte a son
intégrité anatomique. La mise en contact direct avec I’eau de mer, de
formations qui ne le sont pas habituellement et la rupture des mem-
branes cellulaires au niveau de la section, entrainent des perturbations
physiologiques importantes qui orientent la dynamique tissulaire vers
le rétablissement de la structure perdue.

A la suite d’un traumatisme variable, on observe chez certains
Cnidaires (S. Franc, 1969), les Planaires (Lender, 1965 a), les Annélides
(Herlant-Meewis et Nokin, 1962 ; Boilly, 1967 a, b) et jusqu’aux Verté-
brés supérieurs (Thornton, 1938 ; Hay, 1962), l’apparition d’un
blastéme sous I’ectoderme cicatriciel. La formation et I’évolution d’un
tel blasteme peuvent étre schématisées de la facon suivante (Abeloos,
1932) :

— dédifférenciation de cellules voisines de la section et/ou migra-
tion d’éléments indifférenciés vers la zone blessée ;

— augmentation de la masse blastémique par division cellulaire,
dans le cas des Triploblastiques ;
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— présence d’éléments phagocytaires ;
— réorganisation structurale par différenciation des cellules du
blastéme.

Chez Beroe ovata, le cal cicatriciel, constitué essentiellement de
cellules musculaires contractées, ne peut étre comparé pendant la
premiére phase a4 un véritable blastéme. Cependant, son évolution une
fois la cicatrisation achevée se rapproche de celle d’un blastéme
typique. Les muscles se transforment en éléments peu différenciés, de
nombreux macrophages interviennent et une différenciation tissulaire
rétablit les structures amputées. L’absence de multiplications cellu-
laires est un aspect négatif de cette analyse comparative. Il parait
improbable, en effet, qu’au sein d’une structure blastémique aucune
division n’ait pu étre observée par suite de la rapidité de leur dérou-
lement. Il nous faut donc penser plutét que ’augmentation du nombre
de cellules par division est faible et que celle-l1a réside en grande partie
dans la nature syncitiale des fibres musculaires dont chaque noyau
donnera un élément indifférencié, chacun d’eux étant susceptible
d’évoluer a son tour en fibre plurinucléée.

B. - La dynamique réparatrice des tissus chez Beroe ovata.

Les catégories cellulaires qui se révélent impliquées dans le phéno-
méne limitent leur intervention a la restauration du tissu épithélial
ou du complexe tissulaire (mésenchyme) dont elles sont issues. Cette
spécificité est encore renforcée par les modalités qu’elles utilisent.

1. L’endoderme et Plintervention de cellules jeunes de réserve.

La restauration des canaux endodermiques se fait par le biais
de cellules jeunes qui suivent une évolution identique a celle observée
au cours de la régénération physiologique. Mais ici, leur activation
résulte de la section des canaux et non de la destruction d’une partie
trés localisée de leur épithélium. Quoiqu’il en soit, il n’y a pas dédiffé-
renciation des tissus anciens, mais prolifération d’éléments a carac-
téres juvéniles, selon un processus se rapprochant d’une régénération
par néoblastes. On peut penser que ce mode de restitution, conduisant
a une reconstitution rapide de I’organe lésé, résulte d’une adaptation
tissulaire a la suite de la destruction épisodique de I’endoderme lors
de la ponte. Nous rejoignons la les idées de Studitski (1948-1954)
qui estime que le développement des facultés régénératrices d’un tissu
résulte, entre autres, d’'une adaptation a4 des traumatismes fréquents.

2. Le mésenchyme et la réversibilité de la différenciation musculaire.

Bien que la mésoglée constitue un tout fonctionnel, la dynamique
du tissu mésenchymateux s’exprime essentiellement a I’échelle cellu-
laire. Cela résulte, sans doute, des méthodes histologiques qui entrai-
nent une étude forcément fragmentée de ce tissu a architecture réticu-
lée. Cependant, quelques observations nous permettent d’analyser les
conditions de la différenciation cellulaire.

Au cours de la formation des myoblastes, on a vu que la membrane
basale externe se développe toujours exactement en face de la zone
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cytoplasmique ou les myofibrilles apparaissent. D’autre part, les
cellules mésenchymateuses ne présentent jamais de formation basale.
Or, entre ces deux types cellulaires, chacun accorde une spécialisation
plus poussée au premier, considérant la cellule mésenchymateusc
comme peu différenciée. Un rapport semble donc exister entre I’état
de différenciation d’une cellule et la membrane basale qui I’accom-
pagne. Burkel et Low (1966) arrivent 4 la méme conclusion a la suite
de I’étude des capillaires hépatiques du foie de Rat, ou des cellules
peu différenciées (cellules bordantes des sinusoides, hépatocytes) n’ont
pas de membrane basale, alors que d’autres plus différenciées (cellules
endothéliales des veinules et artérioles, épithélium des canaux biliaires)
en sont pourvues. De méme, au cours de I'intoxication du foie de Rat
par le tétrachlorure de Carbone, Garrone (1967) constate I’apparition
d’une membrane basale autour des hépatocytes qui se différencient
en cellules épithéliales de canaux biliaires.

Vingt-quatre heures aprés la mise en contact de la mésoglée avec
I’eau de mer, on constate une densification et un épaississement des
basales qui entourent les cellules musculaires. Cette rapide évolution
se rapproche de ce que I’on observe dans les néphrites expérimentales
produites chez les Vertébrés a la suite d’une administration d’acide
silicique ou de gluconate de Calcium. Les basales des tubes contournés
proximaux se trouvent alors augmentées, par suite de leur gonflement
et d’'un dépot de sels minéraux (Policard, 1965 b).

Donc, si la basale souligne un niveau de différenciation propre a
la cellule (ou au tissu) qu’elle limite, elle est aussi une traduction
« morphologique de certains états du microenvironnement » (Policard,
1965 a) et 'on doit considérer que la basale représente Uexpression
d’une interaction entre une certaine différenciation des cellules et la
nature du milieu qui les entoure, donc constitue U'élément médiateur
d’un complexe « cellule-basale-milieu ». Cette idée est renforcée par
les travaux de Pierce (1966) : au cours de l’ontogenése de la Souris,
I’ectoderme répond a la modification du milieu interne, résultant de la
genése endodermique qui survient six a huit jours aprés la fécondation,
par I’élaboration d’'une membrane basale entre les deux tissus.

Chez Beroe, 1a pénétration de ’eau de mer, avant la constitution
du cal cicatriciel, entrainerait une modification importante du milieu
péricellulaire susceptible de créer les conditions favorisant la polymé-
risation de la substance mésogléenne en microfilaments. Mais, en outre,
le role de barriére joué par les membranes basales périmusculaires
peut se révéler rapidement inefficace et la cellule réagirait en renfor-
cant son dispositif de protection. Tant que la bessure est ouverte, les
ions minéraux vont s’accumuler dans la trame mucopolysaccharidique
des basales. Celles-ci vont, par suite, modifier peu a peu leur per-
méabilité, ce qui entraine « une perturbation de la nutrition du
complexe basale-cellule » (Policard, 1965 b), plus exactement du
complexe cellule-basale-milieu, et conduit 4 I’isolement de I’élément a
I'intérieur de sa basale. On assiste alors a la dédifférenciation de la
cellule musculaire en cellule mésenchymateuse. Ce dernier phénoméne
a été souvent observé chez les Vertébrés, a la suite de traumatismes
(Thornton, 1938 ; Betz, 1951 ; Hay, 1962) ou en culture in vitro
(Chévremont, 1940). Tous ces auteurs constatent la fragmentation des
cellules musculaires striées plurinucléées en nombreuses cellules uni-
nucléées de type mésenchymateux (histiocytes, macrophages) et sou-
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lignent le rdle actif pris par les noyaux au cours de cette transformation.
Ainsi, Betz (1951) note « une certaine indépendance entre les deux
espéces de structures ; pendant qu’une partie de la fibre se nécrose,
Pautre donne naissance a4 des éléments qui survivent longtemps et
auront des sorts divers ». Parmi ceux-ci, celui de macrophage a été
plusieurs fois suggéré ou méme démontré.

Plusieurs auteurs s’accordent pour attribuer aux changements du
milien Dorigine de cette dédifférenciation. Ainsi, Vorontsova et
Liosner (1960) pensent qu’elle résulte, pour une grande part, d’une
nutrition perturbée des cellules et Firket (1943) suggére que ces cellules
« échappent a la mort en se transformant en un état plus résistant et
moins exigeant quant & ses besoins vitaux ». Sans adopter une attitude
aussi finaliste, nous pouvons considérer la dédifférenciation d'un
élément musculaire comme la résultante, d’'une part de l’isolement
informatif dans lequel il se trouve placé vis-a-vis des inducteurs et
inhibiteurs histogénétiques (Rose, 1967) et, d’autre part, de la dystro-
phie qui accompagne toute désorganisation tissulaire. Cette évolution
en macrophage représenterait donc un retour a un type plus primitif,
moins exigeant quant a ses besoins. Une intervention nerveuse peut
aussi étre entrevue a la suite de la démonstration par Chévremont
(in Betz, 1951) selon laquelle la choline est un facteur déterminant
primordial pour la transformation des cellules musculaires embryon-
naires en histiocytes. Cependant, rien ne nous permet d’envisager ici
une telle hypothése, si ce n’est 'observation ultrastructurale de termi-
naisons synaptiques éclatées au voisinage de quelques cellules muscu-
laires proches de la blessure.

L’achévement de la cicatrisation établit une nouvelle barriére
ectodermique contre I’envahissement de la mésoglée par ’eau de mer.
Les conditions du milieu interne deviennent plus stables et I'activité
phagocytaire intense des cellules mésenchymateuses a4 vacuoles contri-
bue a éliminer les séquelles du traumatisme. Une phase de différen-
ciation survient et le nombre d’éléments musculaires augmente, tandis
que celui des cellules mésenchymateuses suit une évolution inverse.
Ce balancement quantitatif, ainsi que l'origine histogénétique des
muscles, nous conduit a penser que certaines des cellules mésenchy-
mateuses, issues du cal cicatriciel, s’orientent vers une fonction
myoblastique. Ainsi, les conditions créées par la régénération des
lévres de Beroe ovata mettent en évidence la possibilité pour les cellules
musculaires d’acquérir une fonction mésenchymateuse et de retrouver
ensuite une différenciation musculaire. Cette réversibilité de la diffé-
renciation des cellules musculaires souléve le probléme de la spécificité
des cellules mésenchymateuses. Il apparait que certaines au moins
de celles-ci ne constituent pas une souche cellulaire spécifique, mais
plutét un état fonctionnel que des types cellulaires différents peuvent
acquérir.

3. L’ectoderme et les phénoménes d’induction et d’inhibition.

La reconstitution de I’ectoderme des lévres de Beroe ovata
comporte deux phases essentielles : le rétablissement d’un épithélium
cicatricel aplati assurant la continuité des ectodermes externe et pha-
ryngien et sa différenciation en plusieurs systémes fonctionnellement
et topographiquement intégrés aux tissus anciens de ’animal. De ces
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deux phénomeénes, le premier, s’il présente une certaine banalité, n’en
est pas moins le plus important, on I’a vu, par les conséquences qu’il
entraine au niveau des autres tissus. La migration superficielle des
cellules ectodermiques bordant la blessure sur un support mésogléen,
se retrouve — a quelques exceptions prés — a tous les niveaux du
régne animal (Vorontsova et Liosner, 1960) jusqu’aux Vertébrés
(de Vito, 1965), dans la mesure ou l'on peut assimiler mésoglée et
substance conjonctive. Mais, chez Beroe ovata, I’ectoderme externe est
la seule source de I’épithélium cicatriciel aplati, I’ectoderme pharyngien
ne manifestant a aucun moment une quelconque activité. Alors que
la premiére étape est relativement indépendante, la seconde résulte
vraisemblablement d’une interaction entre I’épithélium cicatriciel aplati
et les tissus voisins et sous-jacents. La différenciation de I’épithélium
buccal se déroule selon un ordre déterminé : des hoplocytes appa-
raissent d’abord au voisinage de I’ancien ectoderme externe ; puis, au
bord opposé, des macrocils se différencient au contact de ’ectoderme
pharyngien ; ensuite, et entre ces deux nouvelles différenciations, un
sillon cilié péribuccal et, enfin, le bourrelet glandulaire se forment.
Le fait que cette différenciation zonale du nouvel ectoderme inter-
vienne seulement aprés la régression du cal sous-jacent, suggere la
nécessité d’interactions entre I’épithélium cicatriciel aplati, le canal
endodermique, et la mésoglée. Un tel jeu d’interactions tissulaires a
été démontré dans divers groupes animaux (Rose, 1957, chez les Tubu-
laires ; Boilly, 1967 ¢, chez les Annélides ; etc.). D’'une facon générale,
nous pouvons conclure avec Ebert (1965) que chaque cellule d’'un
tissu en différenciation a ses propres controles internes, mais qu’au
cours de son développement elle fait partie d’'un tout plus grand et
doit répondre aux facteurs de controle extrinseques a elle-méme.

Quel est le tissu agissant sur I’épithélium cicatriciel aplati ?
D’apres les travaux de Tokin (1963) sur la régénération des cdtes ciliées
de Bolinopsis infundibulum, la différenciation ectodermique des
palettes ne se fait qu’aprés la restauration du canal méridien sous-
jacent. On pourrait donc penser a 'intervention de I’endoderme mais,
dans le cas des lévres de Berce, on comprend mal comment le seul
canal péribuccal induirait plusieurs types de différenciations. De
plus, ’expérience de Tokin indique un champ d’action trés limité
autour du canal et I’étendue de la zone buccale est trés supérieure a
celle du canal péribuccal. Le role de I’endoderme résiderait alors dans
une fonction trophique, apportant les éléments nutritionnels indis-
pensables au métabolisme actif qui accompagne toute différenciation.
Cette nécessité apparait d’ailleurs lors de toute régénération trauma-
tique, ou la restauration du systéme circulatoire est trés précoce.

L’apport trophique consécutif 4 la remise en place du systéme
endodermique provoque une involution du cal qui régresse peu a peu,
laissant place 4 un mésenchyme normal. Celui-ci, 4 son tour, intervient
trés probablement dans I’évolution ectodermique, car il est en contact
direct, sur toute sa surface, avec I'épithélium cicatriciel aplati. Selon
Grobstein (1964), la différenciation épithéliale est placée sous le
contrdle extrinseque d’un tissu d’un autre type. Ainsi, il démontre
la contribution essentielle du mésenchyme sous-jacent dans la diffé-
renciation d’un épithélium. Plus récemment (1967), il met I’accent sur
I’existence d’une « interaction réciproque » entre les tissus. L’apparente
anarchie architecturale qui régne au sein de la mésoglée des Cténo-
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phores, nous incite alors 4 considérer le mésenchyme comme la source
des « facteurs non-spécifiques », induisant les cellules de I’épithélium
cicatriciel aplati 4 se différencier en un ectoderme « simple », c’est-
a-dire uniforme, aprés avoir été « préconditionnées » par le systéme
nerveux (Grobstein, 1959 ; Wolff, 1965).

La cause de la différenciation zonale qui survient alors au sein
de cet épithélium simple doit donc avoir une autre origine que l’en-
doderme et le mésenchyme. On se trouve devant un cas assez singulier
par rapport 4 ceux qui ont été étudiés, cas qui ne correspond pas a
I’apparition d’organes dans des tissus différents, mais 4 une disposition
zonale de différenciations cellulaires au sein du méme tissu, appuyé
sur des formations sous-jacentes homogénes. Néanmoins, il est parfai-
tement possible d’interpréter cette zonation en terme d’activation
non spécifique et d’inhibition spécifique (Rose, 1957) interagissant
selon une chronologie qui conduit les cellules d’un tissu donné a
réaliser leurs différentes potentialités.

Tout d’abord, nous avons vu que I’épithélium cicatriciel, devenu
épithélium simple, provenait d’une migration de I’ectoderme externe
(Fig. 3, a). Cela entrainerait la mise en place d’un gradient particulier
de D’épithélium simple, de D’extérieur vers lintérieur de la cavité
pharyngienne. En effet, cette migration suppose une dédifférenciation
des cellules ectodermiques externes, glissant sur le cal musculo-fibreux.
Il s’ensuit que les cellules les plus externes sont les plus récemment
dédifférenciées (donc les plus jeunes a cet égard) (Fig. 3, b). Lorsque
le mésenchyme est en voie de restructuration, ainsi du reste que le
réseau nerveux qu’il inclut, sa formation activerait de maniére uni-
forme I’épithélium simple sous-jacent mais dont les cellules réagiraient
de maniéres différentes selon leur état de dédifférenciation, c’est-a-dire
selon leur place le long du gradient précité. Les plus jeunes, donc les
plus externes, seraient les plus aptes et les premiéres a remanifester
la potentialité ectodermique externe fondamentale : celle de cellules
sensorielles ou hoplocytes. En conséquence, ces derniers apparaitraient
nombreux sur le bord externe de la cicatrice (Fig. 3, ¢). C’est donc le
gradient de dédifférenciation de I’épithélium simple qui rend compte
de la premiére zonation (hoplocytes) des nouvelles lévres, en dépit
de ’activation uniforme sur toute sa surface des tissus mésenchyma-
teux et surtout nerveux sous-jacents.

De fait, le développement des hoplocytes devrait se poursuivre de
P’extérieur vers l'intérieur du pharynx sur tout I’épithélium simple si
ces seuls mécanismes étaient en jeu. Mais, interviennent alors d’autres
types d’inductions qui se superposent aux précédentes et sont déclen-
chées par le contact de l’ectoderme pharyngien avec I’épithélium
simple. Cette activation provoquerait ’apparition des macrocils, pre-
miére vocation cellulaire du néo-ectoderme pharyngien (Fig. 3, d).

Ces processus locaux vont, a leur tour, activer non spécifiquement
I’épithélium simple adjacent, en méme temps que la nature macroci-
liaire de la différenciation inhibe spécifiquement cet épithélium. Ainsi
poussé a se différencier, mais empéché de le faire dans la voie macro-
ciliaire, ce dernier laisse apparaitre la deuxriéme vocation cellulaire
de lectoderme pharyngien : les petits cils (Fig. 3, e).

Et c’est par une combinaison semblable d’activation non spécifique
due au métabolisme local et d’inhibition spécifique due a la nature de
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Schéma des interactions tissulaires au cours de la régénération des lévres
de Beroe ovata.

b.g. : bourrelet glandulaire ; c.pb. : canal péribuccal ; e.c.: épithélium cica-
triciel ; e.e. : ectoderme externe; e.ph.: ectoderme pharyngien ; e.s.: épithélium
simple ; h.: hoplocyte ; M.: mésoglée ; mec.: macrocils ; s.c.pb.: sillon cilié
péribuccal.
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la différenciation précédente, qu’apparait enfin la troisiéme vocation
ectodermique pharyngienne : les cellules glandulaires du bourrelet
rejoignant les hoplocytes (Fig. 3, f). Cette interprétation semble
confirmée par les observations de Zirpolo (1925) et leur vérification
expérimentale (1930). En pratiquant dans la paroi du corps d’une
Beroe ovata une blessure allant jusqu’au pharynx, il crée une bouche
supplémentaire. Mais cette ouverture orale n’apparaitra qu’a la
condition d’empécher le rétablissement, des deux cdtés de la plaie, de
la continuité des ectodermes externes d’une part, et de celle des ecto-
dermes pharyngiens, d’autre part. Ce serait les ponts établis entre les
ectodermes externe et pharyngien, par I'intermédiaire d’un tissu cica-
triciel peu différencié, qui entrainerait la différenciation d’une bouche
surnuméraire fonctionnelle.

La nature chimique des facteurs d’interaction a souvent été
recherchée. Il semble que plusieurs composés macromoléculaires aient
cette charge. Il n’est donc pas interdit de penser que la différenciation
des cellules épithéliales soit sous la dépendance de corps chimiques
en migration dans ’animal. Mais I’absence d’histones chez Beroe (Cruft,
1966) limite déja le champ des spéculations, quant a leur nature.

CONCLUSION

Au cours de l’étude histologique de la régénération des lévres
de Beroe ovata, nous avons vu que chaque tissu intervient en assurant
sa propre restauration, selon des modalités particuliéres a chacun.
Les seuls rapports que ’on peut soupgonner entre eux ne sont que
les liens physico-chimiques qui régiraient les phénoménes d’induction
et d’inhibition.

Une telle spécificité tissulaire souligne encore 1’écart existant entre
les Cténaires et les Cnidaires. Chez ces derniers, la régénération fait
surtout intervenir ’endoderme qui, selon Tardent (1965 b), détiendrait
Pinformation organogénétique nécessaire. Ce tissu agirait seul chez
Hydra (Lui et Znidaric, 1968) ou associé aux cellules interstitielles et
aux nématocytes de Pectoderme chez Tubularia (Tardent, 1965 a) ou
seulement aux éléments mésenchymateux chez Veretillum (S. Franc,
1969). Quoiqu’il en soit, les processus cytodifférenciateurs s’effectue-
ront toujours par le biais de métaplasies.

Au contraire, la restitution des parties amputées des Annélides
(Thouveny, 1959, 1967 ; Boilly, 1967 a et b), des Echinodermes (Lender,
1965 b), et des Vertébrés (Abeloos, 1932) montre que les trois systémes
(ecto-, méso-, et endodermique), correspondant aux trois feuillets
embryonnaires, interviennent par de simples réversibilités, conformé-
ment a leurs potentialités histogénétiques déja fixées. Cette similitude
histodynamique, observée au cours de la régénération entre les
Cténophores et les Triploblastiques, ne doit pas nous étonner si P'on
tient compte de Papparition, pendant I’ontogenése des Cténaires, d'une
ébauche de mésoderme vrai (Metschnikoff, 1885 ; Reverberi, 1963,
1966) et pourrait conduire a rapprocher encore ces deux groupes.
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Summary

An investigation on regeneration of the lips of Beroe ovata with light and
electron microscopes, has allowed us to follow, both at the cellular and tissular
levels, the events leading to re-edification of this structure, perfectly integrated
to the whole organism.

In Ctenaria, ectodermal and endodermal epithelia are separated by mesen-
chymal tissue derivated from a true mesoderm. Moreover, the mouth ectoderm
exhibits three annular areas differentiating respectively sensory, glandular and
ciliated cells. Such structures form a suitable model for a survey of histogenetic
systems and their cell-differentiations.

The course of regeneration points out the specificity of the three basic layers
(ecto-, endo-, and meso-derms), each of these ones showing its own cellular trans-
formations, These transformations are obvious for muscular-cells. Their stability
or changes are conditioned by functionnal state of the complex “cell-basal mem-
brane-internal medium”.

However, the restoration of buccal epithelium gives evidence for tissue-
interaction. So, the differentiation of annular areas in this healed epithelium
seems to result from an unspecific activation produced by differentiating tissues,
and from a specific inhibition provided by the already differentiated cells.

Zusammenfassung

Die mit der Regeneration der Mundlippen von Beroe ovata (Ctenophora,
Nudictenidea) verbundenen strukturellen und ultrastrukturellen Verianderungen
haben uns die Gelegenheit gegeben, die morphogenetischen Vorginge auf dem Niveau
der Gewebe und der Zellen zu verfolgen. Diese Vorgange fithren zur Neubildung
einer in die funktionellen Ganzheit integrierten Struktur.

Bei diesen Tieren liegt zwischen den ektodermalen und den entodermalen
Epithelien ein mesenchymatoses Gewebe, das mesodermalen Ursprungs ist. Das
Ektoderm der Mundregion gliedert sich in ringférmig angeordnete Zonen bestehend
aus Sinnesepithelien, Driisenepithelien und Cilienepithelien. Dieses Muster von
funktionellen Bereichen stellt ein System dar, das sich fiir das Studium der
Histogenese und der Zelldifferenzierung besonders gut eignet.

Die Regenerationsprozesse unterstreichen die Spezifitit der drei Keimblitter
(Ekto-, Endo-, und Mesoderm). Innerhalb derselben kommt es zu funktionellen
Transformationserscheinungen. Diese lassen sich besonders deutlich am Beispiel
der Muskelzellen demonstrieren, bei denen der Komplex bestehend aus den Zellen
der Basalmembran und des inneren Milieus fiir die Stabilitit resp. die Veriander-
ungen des Differenzierungszustandes zustindig ist.

Die Neubildung des Mundektoderms jedoch liasst auf 'Wechselwirkungen
zwischen den einzelnen Geweben schliessen. So scheint die zonale differenzierung
des Wundektoderms die Folge einer unspezifischen Aktivierung zu sein, die ihren
Ursprung im Metabolismus des benachtbarten regenerierenden Gewebe hat. Ausser-
dem ist ein spezifisches Hemmsystem anzunehmen, das auf die Anwesenheit schon
differenzierter Zellen zuriickgegefithrt werden kann.
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