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INTRODUCTION

Parmi les nombreux probl¢émes que suscite I'étude des Anncélides, 'un des plus
intéressants est sans contredit celui de I'épitoquie. Ce phénoméne se présente, en effet,
sous de multiples aspects : biologique, morphologique, histologique, cytologique, cyto-
chimique, etc. Chez les Néréidiens, depuis que I'on a rattaché les Hétéronereis & des
Nereis connues, de Qombreux chercheurs ont décrit avec précision la morphologie des
formes épitoques, les modifications que subissent les lamelles parapodiales. D’autres ont
porté leurs efforts sur I’essaimage des formes hétéronéréidiennes et leur comportement
biologique. Sur les transformations internes survenant au cours de ’hétéronéréidation,
les données sont plus fragmentaires : peu de travaux sont relatifs aux importantes modi-
fications de la musculature au cours de I'épitoquie. '

Monsieur le Professeur A. DEHORNE m’a suggéré de faire une mise au point de
cette évolution musculaire : c’était Pobjet primitif du présent ouvrage. Mais le temps
n’est plus ot seules I'histologie et la cytologie peuvent suffire pour envisager les ques-
tions relatives & des remaniements de tissus, et j'ai été amené & utiliser, dans la mesure
de nos connaissances actuelles, les techniques de la cytochimie.

Je me suis trouvé d’emblée devant une musculature complexe dans sa structure
et ses transformations. A une étude cytologique rigoureuse, il fallait une base précise;
aussi ai-je procédé d’abord & 'examen anatomique des faisceaux musculaires, a la fois
des formes néréidiennes et des formes épitoques. Clest 4 la lumiére de données nou-
velles ainsi acquises que j’ai pu orienter mes recherches cytologiques.

Parmi les espéces récoltées dans ce but, Nereis irrorata m’a montré un spermato-
zoide d'une taille et d’une structure inaccoutumées chez les Néréidiens; la série des
stades rassemblés pour I’¢tude de la musculature m’offrait, en outre, la possibilité de
m’intéresser a la spernnogoncse de ce smguher gaméte.
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Les techniques cytologiques et cytochimiques mises en ceuvre, avec les résultats
qu’elles apportaient concernant le muscle, me fournissaient, dans les nombreuses glandes ~
de ces Polychétes, des aspects et des réactions qui m’ont incité & envisager d’aussi preés
que possible la nature des sécrétions glandulaires. .

-‘Enfin, disposant d’assez nombreux exemplaires vivants, javais pu réaliser quel-
(ues expdériences biologiques sur des individus a maturité.

Le champ de mes investigations s’était, dans ces conditions, largement ¢étendu et
beaucoup de problémes s’étaient trouvés posés. Un certain nombre sont restés sans
solution. Une des raisons, et non la moindre, est la difficulté de rassembler chez ces
espéces une série & coup slir compléte, avec toutes les trunsi\tions, de I'ensemble des
stades de I'épitoquie. Une autre réside dans les obstacles & une analyse chimique pré-
cise de certaines formations ou sécrétions. Mais j’ai préféré ne pas limiter mes recher-
ches & une seule catégorie de tissus ou de phénoménes, car javais la conviction que les
restreindre eut, sans doute, laissé subsister certaines de ces lacunes. Les quelques résul-
tats acquis me donnaient, en outre, I’espoir d’en combler certaines par la suite, diés
que je me trouverai en mesure de me procurer un matériel nouveau.

Ce travail comporte donc des recherches sur la musculature et 'exposé de mes
observations relahves 4 d’autres catégories histologiques.

Dans une premicre partie, j’étudierai Panatomie de la musculature néréidienne et
celle de la musculature hétéronéréidienne, puis la cytologie des muscles au cours de
Pépitoquie et les problémes qui s’y rattachent : celui des insertions musculaires, la
structure  de la fibre hétéronéréidienne, ceux de la sarcolyse et la cytochimie du
muscle.

Au cours d’'une deuxi¢me partie, j'examinrerai la spermiogéndse chez Nereis irrorata,
puis la question de I’émission des spermatozoides, ainsi que les particulayités anato-
miques et histologiques qui y correspondent; j'y joindrai les observations biologiques
que j'ai pu réaliser sur les exemplaires & maturité. ‘

La troisi¢me partie aura pour objet les glandes tégumentaires. Aprés avoir passé
en revue leur répartition, j'apporterai le résultat de mes -observations cytologiques et
de mes recherches cytochimiques.

Ce travail a été réalisé a I'Institut de Zoologie de la Faculté des Sciences de Lille
et 4 la Station zoologique du Portel (Pas-de-Calais). J’ai récolté personnellement tout le
matériel d’études, sauf quelques Leptonereis glauca que je dois & l'obligeance de mon
collégue et ami, M. GOULLIART.

Avant de commencer 'exposé de mes recherches, il est pour moi un devoir d’adres-
ser un souvenir reconnaissant & la mémoire de Monsieur le Doyen MAIGE, qui s’est
toujours vivement intéressé & mes travaux; 4 mon retour de captwnté peu avant sa
mort, il me procurait les plus vifs encouragements.

Il m’est agréable d’acquitter une dette de reconnaissance envers Monsieur le Doyen
P. PruvosT. Je n’oublierai ni Iintérét qu’il m’a porté et le chaleureux réconfort qu’il
nr’a procuré dans la période difficile de ces derniéres anndes, ni la bienveillance avec
laquelle il a suivi I'achévement de cette thése.

Mes remerciements vont également & Monsieur le Professeur MALAQUIN, & qui je dois
d’avoir été accueilli comme assistant au Laboratoire de Zoologie. I1 s’est constamment
intéressé & mes recherches et m’a toujours,je suis plus particuliérement redevable de

A Monsieur le Professeur A. DEHORNE, prodigué les meilleurs conseils.
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ma formation : en zoologie générale et en biologie marine, griace 4 de nombreux séjours
effectués sous sa direction sur les cdtes du Boulonnais, et en cytologie, par la vive sol-
licitude avec laquelle il a guidé et dirigé mes recherches. Cest sur ses indications que
ce travail a été entrepris, il n’a cessé de le suivre avec attention et d’encourager mes
efforts. Je suis heureux de lui exprimer ici ma profonde gratitude.

Ma plus vive reconnaissance va également & Monsieur le Professeur FaGE : il a exa-
miné ce travail avec bienveillance, a bien voulu le faire paraitre dans les Annales de
son Institut et s’est, en outre, activement intéress¢ & mon avenir.

MATERIEL ET TECHNIQUES

MATERIEL

Les recherches biologiques, anatomiques, cytologiques et cytochimiques présentées
ici ont été réalisces sur six espéces de la famille des Néréidiens :

Leptonereis glauca (CLAPAREDE). Nereis longissima (JOHNSTON).
Nereis fucata (SAVIGNY). Nereis pelagica (L..),
Nereis irrorata (MALMGREN). Périnereis cultrifera (GRUBE).

Leptonereis glauca a été uniquement recueillie en péche pélagique; tous les résul-
tats relatifs & cette espéce sont donc ceux de formes hétéronéréidiennes males. Pour
Nereis fucata, Nereis longissima et Périnereis cultrifera, je n’ai pu récolter qu'un nombre
restreint d’individus des deux sexes de chaque espéce 4 divers stades de I’¢pitoquie (au
total : 32). Par contre, je pouvais rassembler des quantités pratiquement illimitées de
Nereis pelagica et de Nereis irrorata. Dans le port de Boulogne, j’ai trouvé Nereis pela-
gica dans son habitat normal : les crampons de Laminaires. Nereis irrorata, bien que
commune, est une espéce trés localisée; elle se trouve & un niveau trés bas (comme
Nereis pelagica, elle n’est découverte & Boulogne qu’aux plus basses mers); elle réclame,
en outre, la présence d’un sable grossier, souvent’ coquillier pour la confection de son
tube. Ces conditions sont réalisées devant le cap de la Créche d’une part, et d’autre part
dans le port de Boulogne, entre les blocs de béton et de pierre immergés en vue de la
construction ultéricure des darses d’un port transatlantique. Dans ces deux stations,
elle foisonne sur une surface trés restreinte de quelques dizaines de métres carrés. Il
m’était possible d’aller y faire des prélévements régulierement espacés dans le temps;
aussi ai-je pu recueillir pour ces deux derniéres espéces des individus aux diverses
phases de I'épitoquie. Outre les nombreux exemplaires utilisés pour les examens anato-
miques et cytologiques sur le frais, 67 Nereis pelagica et 124 Nereis irrorata ont fait
‘Tobjet des observations qui suivent et _pour lesquelles j’ai eu recours a des méthodes
cytologiques et cytochimiques.
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TECHNIQUES

1° EXAMENS SUR LE VIVANT ET COLORATIONS VITALES. — Chaque exemplaire fixé a fait
I’objet d’une ponction préalable et de 1’examen sur le frais du contenu de la cavité calomique,
particuliérement des éléocytes, des spermatocytes ou des spermatozoides. L’état de maturité des
produits génitaux a pu ainsi me servir de repére au cours des manifestations de 1’épitoquie.
Ces examens sur le frais ont été complétés par des colorations vitales au rouge necutre et au

vert Janus en solutions étendues.

2° Fixations. — Outre quelques fixations dans le mélange alc\()ol, formol, acide acétique,
. dans le Bouin ou le Duboscq Brasil, dans un but purement anatomique, j’ai surtout eu recours
aux fixateurs cytologiques. Le Regaud, le Helly, le Benoit, ont été les plus employés et m’ont
fourni des résullats comparables, ainsi que le Helly additionné d’un peu d’acide osmique (1 goutte
d’acide osmique & 2 % par cc. de fixateur).

~Les coupes a la paraffine ont été pratiquées, pour chaque exemplaire, 4 des épaisseurs
variant de 2 4 10 p : les coupes épaisses étant souvent nécessaires a la confirmation de cer-
taines structlures. Les colorations ont été réalisées soit pour 'anatomie par le mélange hémalun-
éosine ou I’hématoxyline, soit pour ’histologie et la cytologie par la triple coloration de Prenant,
I’hématoxyline de Regaud ou le Volkonsky, La nature mitochondriale de certains sarcosomes,
en particulier, a été vérifiée par I’¢lective méthode de Benda.

3° IMPREGNATIONS. — La recherche de l'appareil de Golgi ou des dictyosomes a été pra-
tiquée en ayant recours aux méthodes argentiques et osmiques. Le Da Fano n’a donné que
des résultats médiocres. La technique d’Hirschler s’est révélée Ia meilleure, mais j'ai ¢té conduit
a4 des observations superposables en employant comme fixateurs avant I'imprégnation soit le
mélange de Champy, soit le Benoit (B. 0. S. U.), au licu de la formule préconisée par HIRSCHLER.

4° CYTOCHIMIE. — J’ai mis en ceuvre de trés nombreuses techniques cytochimiques dans
le but de préciser la richesse en glycogéne du muscle, la nature de certaines sécrétions glan-
dulaires et la structure curicuse du spermatozoide de Nereis irrorata., Je les citeral relativement
aux divers constituants chimiques recherchés,

Fer. — Les piéces ont été fixées au Bouin que l'on siaccorde a reconnaitre, dans ce cas,
comme assurant une bonne fixation histologique et histochimique. Jai utilisé la méthode au
bleu de Prusse, en traitant les coupes par un mélange 4 parties égales et préparé extempora-
nément de ferrocyanure de potassium & 2 % et d’acide chlorhydrique &4 2 %, coupes colorées
ensuite au carmin. Parmi les méthodes des laques, celle 4 ’hématoxyline (Macallum) a été essayée.
L’une et ]'autre ont été appliquées directement et également aprés démasquage a Yalcool acide
selon Macallum. .

Protides. — Ils ont été caractérisés par la réaction xanth/oprotéique, la réaction de Millon
et la réaction & la ninhydrine. Pour cette derniére, aprés fixation au formol 4 10 % et coupes
4 congélation, jai opéré & I’ébullition, dans une solution & 0,2 %, de I’hydrate de tricétohy-
drindéne.

Nucléine. — La détection de l'acide thymonucléique a éié pratiquée, par la méthode de
Feulgen, dans les conditions précisées par Verne. J'ai constaté que l'extraction & la trompe de
PPanhydride sulfureux en excés du réactif de Schiff, indiquée par Verne, est une condition
indispensable a4 la bonne réalisation de la réaction. Le contrdle sur préparations non hydro-
Iysées a toujours été effectué. . . ’

Lipides. — 1ls ont été recherchés sur piéces fixées dans le formol &4 10 % et coupées &
congélation. Les colorants spécifiques utilisés ont été le Soudan 1II, le Scharlach, le bleu B.Z. L.,
le rouge soudane B, le noir soudane B; ces trois derniers suivant les indications proposées par
LisoN. Le bleu B. Z. L. et le rouge soudane B ont fourni des préparations particuliérement
lisibles.
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Glucides. — Pour le glycogéne, les piéces ont été fixées & I’alcool absolu, au Bouin, au Bouin
Allen, au dioxane picriqué. Le Bouin Allen's’est révélé le meilleur. Outre les réactions a Viode :
Lugol, xylol iodé, etc., la coloration par le carmin de Best et la réaction de Bauer ont été
utilisées. Cette derniére méthode a fourni les préparations les plus démonstratives, les plus
claires et qui, au surplus, sont durables. Elle a été contrdlée -sur coupes non chromées et
également aprés I'épreuve salivaire,

Chitine. — La recherche de la chitine a été effectuée en ayant recours & la technique de
Schulze au diaphanol - chlorure de zinc iodé (Lison).

Mucus, — La nature mucoide de la sécrétion de certaines glandes a été discutée apres colo-
ration au muci-carmin ou lessai du virage méta-chromatique (blen de foluidine ou bleu de thio:
nine), conformément a la technique précisée par LisoN. J’ai été amené, sur les mémes glandes, 4
tenter d’autres réactions sur lesquelles je reviendrai en temps opportun, -

.Ferments. — Peroxydases, Elles ont été décelées soit par la réaction 4 la benzidine appliquée
suivant les techniques de M. Prenant d’une part, et de Loele d’autre part, soit par 1’élégante réac-
tion aux zinc-leucos de Lison. Cette derni¢re technique donne des préparations fort démonstra-

tives. : ,
Phénolases, J'ai cherché a les identifier par le procédé au bleu d’indophénol, connu sous
le nom de réaction de Réhmann et Spitzer, et dont la technique d’emploi a ¢té précisée par
GRAFF sous le nom de « M. nadi oxydaseréaction ».

Jajouterai a ces diverses réactions que I'usage de la lumiére polarisée pour certains examens
(muscle en particulier) m’a fourni de précieux résultats, )

5° CONSERVATION DU MATERIEL VIVANT A BASSE TEMPERATURE. — L’habitat de Nereis pelagica
et de Nereis irrorata a un niveaun trés bas, quelques décimétres seulement au-dessus du zéro
hydrographique, ne permet leur récolte qu’aux périodes des fortes marées. J’ai été amené, dans
ces conditions, 4 rechercher un procédé pratique de conservation. Aprés lavage soigné a I’cau
de mer, les Nereis ont été placées isolément, chacune dans de pelits cristallisoirs contenant 200 &
250 cc. d’eau de mer filtrée et recouverts d’un disque de verre pour éviter ’évaporation. Les cris-
tallisoirs sont maintenus 2 une température comprise entre +6° et +8° dans une glaciére élec-
trique. De nombreuxiexemplaires recueillis 4 diverses époques de I’année ont été ainsi placés a
basse température. J’ai constaté que les formes atoques se conservaient mal; le plus souvent,
la mort survenait au bout de 6 & 10 jours; je pense que cette mortalité est due a Iinanition.

Par contre, ce procédé s’est révélé efficace pour les formes épitoques et pré-épitoques.
La conservation peut se prolonger plusieurs mois dans d’excellentes conditions. Il faut avoir soin
de changer I'eau de mer chaque semaine en utilisant une réserve elle-méme gardée en glaciére.
J’examinerai plus loin Pinfluence de cette longue conservation A basse température sur les mani-
festations de I'épitoquie. Le procédé a été extrémement précicux : anrés des récoltes qui ne
peuvent se faire que quelques jours par mois, il permet d’avoir & sa disposition des animaux
pendant les jours qui suivent et de réaliser méthodiquement les examens sur le vif, les techniques
cytochimiques et les fixations que réclame une étude suivie.
i J’ajouterai qu’en vue de la cytologie et de la cytochimie, j’ai toujours choisi des exemplaires
immédiatement aprés la récolte ou aprés une conservation trés courte. HERPIN (1925) avait déja
signalé la méthode de conservation en cristallisoirs de faible capacité; mais, a la suite d’'un trans- -
port rapide & Lille, I'utilisation d’une température fixe et basse m’a permis d’employer des
moyens d’investigation dont je ne pouvais disposer sur les lieux de récolte.
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PREMIERE PARTIE

LA MUSCULATURE AU COURS DE L'EPITOQUIE

CHAPITRE PREMIER

. \
ANATOMIE DE LA MUSCULATURE NEREIDIENNE
ET DE LA MUSCULATURE HETERONEREIDIENNE

Historique. '

Avant d’examiner les travaux relatifs & la musculature des Polychétes et plus
spécialement des Néréidiens, je rappellerai bri¢vement quelques-uns des principaux
mémoires relatifs a I’épitoquie.

MALMGREM (1864) fut le premier & soupgonner que les individus décrits par ses
prédécesseurs, ou par lui-méme, sous le nom d’liétéronereis (ou des sous-genres Hedyle,
Iphinereis), pouvaient, abstraction faite de quelques caractéres, étre rattachés a cer-
taines espéces du genre Nereis. I1 a entrevu le premier qu’une métamorphose était
susceptible d’expliquer les affinités entre Nereis et Héléronereis.

EHLERs (1868), par I’étude précise des rames pédieuses et grace é des phases
intermédiaires, apporte la preuve qui manquait & I’hypothése de Malmgrem. Pour sept
espéces de Nereis, il indique les formes hétéronéréidiennes correspondantes; il pense qu’a

maturité sexuelle, la Nereis se transforme en Hétéronereis : cette derniére étant la forme
épitoque provenant d’une forme atoque a la smte d’une évolution morphologique : I'épi-
toquie.

CLAPAREDE (1870), dans son important mémoire sur les Annélides Chétopodes du
Golfe de Naples, arrive & des conclusions identiques pour'Ncreis Dumerilii, 11 montre,
pour cette Nereis polymorphe, que 'on n’a pas affaire & une espéce collective, mais bien -
4 quatre formes d’une seule espéce : une forme sans phénoménes d’épitoquie, une forme
hétéronéréidienne de pelite taille pélagique, une forme hétéronéréidienne de plus grande
taille non nageante, une forme hermaphrodite, observée par MEczNIKow, cette derniére
étant vraisemblablement la Nereis massiliensis décrite par MoQuiN TANDON (1869). Mais
les travaux de CLAPAREDE fournissent d’autres donndes importantes, Faisant état de la
différence de consistance des tissus, il se proposait de combattre I'hypothése de la liaison
des Néréidiens et des Hcétéronéréidiens, mais il fut conduit au résultat inverse. Alors
que les travaux de MALMGREM et EHLERS, purement morphologiques, étaient relatifs &
des individus conservés dans I’alcool, le naturaliste genevois étudiait sur le vivant. Aussi
passe-t-il en revue les divers organes qui présentent d’importantes modifications au cours
de la phase épigame. Il est le premier & affirmer: « Il n’y a pas une fibre muscu-
laire de I'animal qui ne subisse une métamorphose importante dans le passage de la
phase Néréide a celle de 'Hétéronéréide. » Je reviendrai, au cours de I’étude cytologique
de la musculature, sur quelques-unes de ses remarquables observations,

DE SaInT-JosepH (1887-1898), dans les Annélides polychétes des cotes de Dinard,
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donne des descriptions précises d’un certain nombre de Nereis et des formes hétéroné-
réidiennes correspondantes. Il observe, comme CLAPAREDE, des fibres musculaires poin-
tillées chez ces dernicres. Il signale, en outre, chez un Phyllodocien, Mystides limbata,
des soies natatoires qui rappellent celles des formes épitoques des Syllidiens.

MaLaQuiN (1893-1896), chez les Syllidiens, apporie la preuve de I'épigamie chez les
tribus des Exogonés et des Eusyllidés, et montre que la schizogamie est la régle parmi
les deux tribus des Syllidés et des Autolytés. Il précise également Dl'existence des deux
modes dans le cycle d’'une méme espéce : cas d’Autolytus longeferens et d’Exogone
gemmifera. Il signale aussi qu’au moment de la maturité sexuelle, les fibres musculaires
subissent une transformation semblable & celle décrite par CLAPAREDE chez les Héiéro-
nereis. '

Gravier (1896), en faisant connaitre les caractéres morphologiques et anatomiques
des Phyllodociens, confirme ’existence des soies épitoques et apporte d’intéressantes pré-
cisions anatomiques. ' '

CAULLERY et MEsNIL «(1898), dans leur mémoire sur les formes épitoques des Cir-
ratuliens, observent pour cette famille des transformations comparables. Chez Dodeca-
ceria concharum, ils mettent en évidence l’existence de trois séries d’individus et sont
conduits & la notion de polymorphisme évolutif. Ils signalent aussi lintérét du chan-
gement d’aspect des fibres musculaires, au cours de la période de maturation, chez les
Annélides en général.

Mais déja, alors que I'épitoquie est désormais une connaissance acquise en tant que
phénomeéne morphologique, quelques auteurs, a la suite de CLAPAREDE, ont observé qu’au
processus externe correspondaient d’importantes modifications histologiques. Depuis, de
trés nombreux travaux, que jexaminerai et commenterai en temps voulu, ont apporté
d’intéressantes précisions anatomiques, histologiques et cytologiques sur les transfor-
mations que l'on peut observer chez les Néréidiens au cours de P’épitoquie, tandis que
d’autres avaient trait aux aspects biologiques du phénoméne : essaimage, émission des
produits génitaux, etc.

Sur I'anatomie topographique de la musculature des segments, les données sont en
général éparses dans de nombreux travaux sur les Annélides : le muscle est souvent
examiné d’'une maniére accessoire. Je releverai plus spécialement les résultats apportés
par les auteurs ci-dessous. ‘

CrLaPAREDE figure, pour Nereis Dumerilii, les muscles des rames observés par trans-
parence. Pour Halla parthenopeia (Eunicien), il donne une coupe transversale, mais les
dénominations ne sont pas toujours précises : plancher musculaire horizontal & claire-
voie, par exemple. ‘

E. MEYER (1887) fournit, par ses dissections et ses coupes, de précieuses indications
sur la musculature de quelques Tércébellides, Sabellides et Serpulides.

Eisic (1887), dans un important mémoire sur les Capitellides, apporte de nom-
breuses précisions sur I'anatomie et I'histologie de leur musculature.

MaLaQuiN (1896) figure des coupes transversales de plusieurs Syllidiens et décrit
les divers faisceaux simples qu’il rencontre dans cette famille. -

GRAVIER (1896) figure et décrit les divers faisceaux musculaires des Phyllodociens,
en particulier ceux du bulbe sétigére et de 'acicule. Toutefois, pour la rame ventrale, il
indique que sa mince couche de fibres musculaires se rattache & la musculature générale
du corps, sans préciser davantage. '
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Fauver (1897), dans ses recherches sur les Ampharétiens, apporte une description
compléte de la musculature du corps et de celle des parapodes.

DE Saint-JosepH (1898) fait parfois allusion & la musculature et, pour Eunereis
longissima, figure une disposition des muscles longitudinaux ventraux qui lui ¢ parait
¢tre générale chez les Lycoridiens ».

K. C. ScuNEIDER (1902) décrit succinctement et figure la musculature de Nereis
diversicolor dans son « Lehrbuch der vergleichenden Histologie ».

BeNnAM (1901) donne une coupe trés schématique du segment d’'une Nereis et figure
I’emplacement des divers muscles.

Il faut arriver au mémoire de CHARRIER (1920) pour trouver une description anato-
mique relativement compléte de la musculature de Nereis fucata. Aussi rappellerai-je
bri¢vement les données principales apportées par sa monographie.

La musculature d’un segment comprend une couche de muscles circulaires, mince
du coté ventral, des muscles longitudinaux sous forme de gros cordons : deux dorsaux
et deux ventraux; les dorsaux ont leur partie latérale détachée de la couche des circu-
laires et renflée pour former un léger bourrelet plongeant latéralement dans la cavité
‘générale; les ventraux ont leur portion latéro-externe repliée vers Iintérieur, puis vers
I’extérieur, constituant ainsi un double repli; en outre, il existe, au-dessus de la chaine
nerveuse, un revétement musculaire mince : le faisceau sus-nervien.

Pour les parapodes, CHARRIER signale chez Nereis fucata les deux rubans muscu-
laires faisant partie du systtme de dissépiments. Dans la cavité du segment, il reltve
deux paires de muscles parapodiaux oy obliques, superposés a leur base élargie qui
s’insére dans ’espace entre la chaine nerveuse et le muscle longitudinal ventral corres-
pondant. Le supérieur traverse le dissépiment et va s’insérer 4 la partie antérieure du
parapode suivant : c’est un protracteur, il infléchirait le parapode vers I'avant, L’inf¢-
rieur se termine & la face postérieure du parapode appartenant au méme segment : c'est
un rétracteur, il raménerait le parapode vers P'arriére.

CHARRIER examine ensuite les variations de I'importance des faisceaux suivant les
régions du corps. Dans la région antérieure, les muscles longitudinaux atteignent leur
maximum, les dorsaux y étant plus largement développés que les ventraux. Dans les
segments moyens, leur importance diminue, les ventraux I’emportant cette fois en épais-
seur sur les dorsaux. Dans la région postérieure, la réduction s’accuse: les dorsaux
deviennent trés minces, les ventraux se réduisent également et leur repli latéral disparait
progressivement. Quant aux circulaires, ils sont également plus développés dans les
segments antérieurs. Par contre, le faisceau sus-nervien, sans toutefois acquérir une
importance notable, est maximum dans la région moyenne. Les parapodiaux obéissent &
la régle générale.

Puis CHARRIER aborde les modifications morphologiques du systéme musculaire au
cours de la maturité. Chez les Hétéronereis miles, il montre que le faisceau sus-nervien
s’est épaissi pour constituer deux bourrelets. Les longitudinaux dorsaux, développés en
épaisseur, se prolongent vers le milieu du corps en plongeant dans la cavité générale pour
constituer une formation nouvelle renflée 4 son extrémité en un léger bourrelet. Les longi-
tudinaux ventraux tendent & avoir une section plan convexe et leur double repli se réduit
considérablement; ils présentent aussi des néoformations sur leur bord interne au voi-
sinage de la chaine nerveuse. Quant aux parapodiaux, ce ne sont plus deux bandes étroites,
mais deux larges fuseaux s’insérant maintenant largement sur les flancs et & 1a basc de la
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chaine nerveuse. Toutes ces transformations, CHARRIER les observe progressivement et il
en marque les étapes successives (stades A, B, C, D). Chez les femelles, les modifications
sont comparables; il observe les mémes ncéoformations, bien que dans I’ensemble les
muscles soient d’épaisseur moindre que chez les males. : A

Enfin, cet auteur développe ses résultats relatifs aux modifications histologiques;
je les examinerai plus loin & propos de la cytologie de la musculature.

Le 'grand m¢érite de CHARRIER, dans les premiers chapitres de son travail, est
d’avoir décrit avec soin les principaux muscles de Nereis fucata. Mais ses figures sont
fort schématiques et n’ont pas la précision que laissait attendre le texte : pour les
muscles parapodiaux, en particulier, leur insertion au voisinage de la chaine nerveuse y
est bien vague. Il n’examine pas les muscles aciculaires, ni ceux des bulbes sétigéres.

A. PrReENANT (1929), dans son important mémoire sur les muscles des Annélides,
s’est avant tout proposé I’étude de la structure du muscle et la sarcolyse; aussi, surai-je
I'occasion d’y revenir lor$ de I'étude cytologique de la musculature.

PFLUGFELDER (1929) donne une figuration précise de la musculature d’un parapode,
mais chez un Eunicien : Diopatra amboinensis.

Les donnédes anatomiques les plus complétes sur la musculature des Néréidiens sont
en définitive celles que CHARRIER a apportées 4 propos de Nereis fucata.

I. —- Musculature néréidienne,.

L’étude systématique sur coupes et sur dissections de la musculature d’un.trés
grand nombre d’exemplaires de Nereis irrorata m’a montré des différences notables, en
ce qui concerne les muscles parapodiaux, avec la description qu’en a donnée CHARRIER
pour Nereis fucatad, Aussi, ai-je été amené & reprendre I'anatomie des divers faisceaux
musculaires chez les espéces suivantes fréquentes dans le Boulonnais : Nereis fucata,
Nereis irrorata, Nereis longissima, Nereis pelagica, Périnereis cultrifera et Leptonereis
glauca. :

! " A. — MUSCULATURE LONGITUDINALE

La description de la musculature longitudinale fournie par CHARRIER est valable,
dans ses grandes lignes, pour les espéces que j’ai étudiées. J'ai observé deux muscles
longitudinaux ventraux et deux dorsaux. Les dorsdux sont plus largement développés
dans la région antérieure, tandis que les ventraux I’emportent dans la région moyenne
et dans la région postérieure. Je décrirai les aspects observés dans la région moyenne
destinée & subir les transformations de I’é pitoquie, signalant en passant les particula-
rités importantes pour chaque espéce, quitte & revenir ensuite sur les aspects différents
constatés dans les autres régions.

Chez Nereis irrorata, les muscles longitudinaux dorsaux forment, en coupe trans-
versale, deux bandes symétriques commengant au voisinage du vaissean dorsal; leur
épaisseur est sensiblement réguliére pour la portion appliquée au tégument, mais elle
s’accroit nolablement dans la région latérale séparée de la paroi du corps. A ce niveau,
les deux muscles font largement saillie du coté interne, vers la cavité générale.
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Les muscles longitudinaux ventraux constituent deux masses importantes de part
et d’autre de la chaine nerveuse. Leur bord latéral se détache aussi du tégument au
niveau qui correspond A la naissance du parapode et forme 1a un double repli assez
général chez les Néréidiens, comme d’ailleurs I'a fait remarquer pE SaiNt-JosipH. Chez
Nereis irrorata, ce double repli est fort développé et il a une importance plus grande
que chez Nereis fucata (fig. 1, 1).

Le faisceau ventral sus-nervien, observé par DE SAINT-JOSEPH chez Eunereis lon-
gissima, signalé également chez d’autres Polychétes par divers auteurs (MALAQUIN,
Darnotx, ete.), n’a pas une largeur constante. En dissection, N se présente comme une
lame revétant la chaine nerveuse; mais, dans la région antérieure du corps, sa largeur
diminue progressivement de I’avant vers I'arri¢re pour chaque métamére; il présente un
véritable étranglement au niveau de la partie postérieure de chaque segment. A partir
du 25° métameére, cette lame musculaire se rétrécit encore légérement dans chaque seg-
ment, mais cette réduction de largeur est beaucoup moins apparente (fig. 3, 1).

Chez Nereis fucata, dont les muscles longitudinaux ont été décrits par CHARRIER,
je signalerai seulement que j’ai observé, comme chez Nereis irrorata, I'é¢tranglement
métamérique du cordon musculaire sus-nervien fortement marqué jusqu’au niveau du
21° métamere (fig. 3, 2). '

Chez Nerets pelagica, 'aspect de la musculature longitudinale est comparable a celui
de Nereis fucata. Le double repli des muscles longitudinaux ventraux n’a pas I'ampleur
observée chez Nereis irrorata : il a le méme développement que celui de Nereis fucata.
Quant au faisceau sus-nervien, examiné en dissection, il révéle aussi un étranglement
au niveau de la partie postérieure de chaque métameére, et ce pour la région antérieure
du corps seulement; a partir du 17° segment, on n’observe plus qu’'une légére diminution
de largeur du cordon musculaire sus-nervien vers la partie postérieure de chaque
segment,

Notons en passant que le 25° métamére chez Nereis irrorata, le 21° chez Nereis
fucata, le 17° chez Nereis pelagica, correspondent au point de passage de la région
néréidienne A la région hétéronéréidienne chez les formes épitoques. '

Pour Leptonereis glauca, je n’ai eu & ma disposition que des formes épitoques
pélagiques; je ne puis fournir de précisions sur 'anatomie des muscles longitudinaux
de Ia forme néréidienne. Toutefois, I'épitoquie n’apportant pas de changements notables
4 l'anatomie des faisceaux longitudinaux, ainsi que je le montrerai plus loin, on peut
présumer, se basant sur la structure des formes hétéronéréidiennes, que Leptonereis
glauca atoque présente également les muscles longitudinaux suivants : deux dorsaux
dont les parties latérales se terminent en s’épaississant, deux ventraux dontle double repli
est trés réduit. Quant au faisceau sus-nervien, étant donné que je I'ai vu se confondre,
chez ’Hétéronereis de cette espéce, avec l'insertion des muscles parapodiaux hétéronéréi-
diens, il serait aventuré d’imaginer son aspect chez la forme atoque (fig. 1, 2).

Chez Nereis longissima, les muscles longitudinaux dorsaux se présentent d’abord sous
forme d’une bande étroite appliquée sous la musculature circulaire et le tégument dorsal:
dans cette région, ils sont constitués par des fibres isolées comme celles que 'on observe
chez les espéces citées ci-dessus. La partie latérale de ces muscles prend par contre une
importance considérable, puisque son dépaisseur atteint quatre fois celle de la bande
dorsale. A ce développement extraordinaire correspond une différence capitale de struc-
ture : les fibres y ont, en effet, une disposition pennde. Les lamelles musculaires sont
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disposcées de part et d’autre de cloisons conjonctives sensiblement paralléles et agencées
elles-mémes perpendiculairement au bord latéral du faisceau dorsal (fig. 1, 4).

A. PrENanT (1929-30), considérant, comme type de structure normale des muscles
des Polychétes, la musculature de Serpula vermicularis, a soigneusement décrit les
muscles longitudinaux de cette espéce. Il a montré que les champs dorsaux et ventraux
étaient décomposés par des cloisons conjonctives en compartiments, allongés radiairement
en coupe transversale. D’autres cloisons secondaires subdivisaient incomplétement
d’ailleurs chaque compartiment. Les lamelles musculaires adossées de part et d’autre de
la cloison principale donnent &4 Iensemble un aspect penniforme. Passant en revue
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la région antéricure
demeurée néréidienne :
muscles longitudinaux
dorsaux, muscles longi-
tudinaux ventraux et
leur double repli, fais-
ceau sus-nervien, mus-
cle parapodial ventyal
antérieur, muscle para-
podial ventral posté-
rieur, muscle parapodial
dorsal. — 8-4 : Nereis
longissima. Coupe trans-

versale de la région . . .
ventrale : muscle longitudinal ventral et son double repli important, faisceau sus-nervien, muscle

parapodial ventral postérieur (3). Coupe transversale du muscle longitudinal dorsal montrant la régio.n
4 fibres néréidiennes normales et celle des fibres a disposition pennée (4). — Dr : double repli.
Fn : fibres néréidicnnes. Fp : fibres pennées, Fsn ; faisceaux sus:ncrvien. Mld : muscle Iongitudiqal
dorsal. Mlv : muscle longitudinal ventral. Mpd : muscle parapodlal dorsa!. M;?va: musc}e parapodial
ventral antéricur. Mpvp : muscle parapodial ventral postérieur. Td : tube digestif. Vd : vaisseau dorsal.

Vv : vaisseau ventral.

-

ensuite un certain nombre d’autres Polychétes, il ajoute que ce compartimentage
¢ si accentué chez les Serpuliens est en général moins marqué ailleurs », et plus
loin « ceux des Néréidiens encore vastes n’ont pas l'arrangement régulierement radié
qui était si remarquable chez les Serpuliens ». De fait, il ne cite, ni ne figure, de disposition
pennée 'chez les Néréidiens. Or, cette particularité anatomo-microscopique se rencontre
bien chez quelques-unes de nos espéces, en commengant par Nereis longissima, et
Jj'en ferai plus loin Pétude cytologique. Soulignons pour le moment qu’elle n’est pas la
régle chez les Néréidiens, et disons dés maintenant que lorsqu’elle existe, elle n’intéresse
qu’une partie seulement des muscles longitudinaux.
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En outre, cet aspect existe chez Nereis longissima dans les deux sexes. Je I'ai
retrouvé également chez de trés jeunes femelles. Le muscle longitudinal dorsal y est
d’ailleurs moins épais que chez le male. Ceci semble élre général chez les Néréidiens;
CHARRIER Vavait fait remarquer pour Nereis fucata.

Les muscles longitudinaux ventraux de Nereis longissima sont comparables & ceux
des espices déja décrites. Ils sont toutefois extrémement puissants, plus volumineux
proportionnellement que ceux de Nereis irrorata. Le double repli latéral est particu-
licrement développé dans la région moyenne du corps, plus encore peut-élre que chez
Nereis irrorata : il recouvre complétement la partie inférieurd du muscle longitudinal,
s’é¢tend jusqu'a la chaine nerveuse et son épaisseur dorso-ventrale est la méme que celle
du faisceau ventral qu’il recouvre et dont il n’est que le prolongement (fig. 1, 3).

Le faisceau musculaire sus-nervien n’a pas non plus ici une largeur constante : il est
plus étroit également au voisinage de la partie postérieure de chaque métamere. L’étran-

Fia. 2. — Périnereis cultrifera. Coupe
transversale du muscle longitudinal
ventral & fibres néréidiennes nor-
males du c6té externe, fibres & dis-
position pennée au centre du muscle
et vers son double repli. Cn : chaine
nerveuse, Dr : double repli. Fn :
fibres néréidiennes normales. Fp :
fibres & disposition pennée. H : hypo-
derme. Mc : muscles circulaires.
Mpvp : muscle parapodial ventral
postérieur.

’
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glement est nettement marqué dans les 43 premiers sétigéres : ceux qui garderont la
morphologie néréidienne au cours de I'épitoquie (fig. 3, 3)..

Chez Périnereis cultrifera, les deux muscles longitudinaux sont extrémement pms-
sants: en coupe transversale, leur épaisseur est considérable. Ce sont deux masses muscu-
laires dont les dimensions dans le sens latéral et dans le sens vertical sont sensiblement
les mémes. Les lamelles musculaires y sont assez largement espacées. Les muscles longi-
tudinaux ventraux sont eux aussi trés développés et offrent une section plan convexe.
Mais ils présentent une structure fort complexe. La lame conjonctive externe qui, en se
dirigeant vers le plan de symétrie vertical du corps, sert de support habituellement au
double repli latéral, se subdivise en deux lames aprés un court trajet horizontal. L’une
d’elles remonte en direction dorsale, puis se dirige latéralement; elle délimite, avec la
lame conjonctive principale dont elle est issue, un repli latéral (fig. 2). L’autre, plus
importante, que j'appellerai la lame conjonctive interne, chemine parall¢lement & la paroi
ventrale du corps en se dirigeant vers le plan de symétrie de 'Annélide : elle comparti-
mente le muscle longitudinal yentral en deux régions: a) un secteur externe compris
entre la lame conjonctive externe et la lame conjonctive -interne présentant des fibres
musculaires isolées; b) une région interne au-dessus de la lame conjonctive interne
formée de muscles & disposition pennée. Sur la lame conjonctive interne s’insérent, en
effet, de nombreuses cloisons secondaires qui lui sont sensiblement perpendiculaires et &
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direction dorsale. Les lamelles musculaires sont disposées de part et d’autre de ces cloi-
sons secondaires et conférent ainsi, & toute cette région interne du muscle longitudinal
ventral, un aspect penniforme trés accusé.

Le muscle sus-nervien présente les mémes particularités que celies des autres
espéces. '

En résumé, chez les six espéces étudides, la répartition des faisceaux longitudinaux
est donc la méme, Nereis irrorata, mais surtout Nereis longissima et Périnereis cultrifera,
poss¢dent des muscles longitudinaux particuli¢rement puissants. Chez ces deux derniéres
espéces, en surplus, ils présentent partiellement des fibres a disposition pennée; il est
d’ailleurs curieux de remarquer que, lorsque I'on manipule ces Nereis vivantes qui se
débattent, on est frappé par la puissance de leurs mouvements et par une rigidité toute
particuli¢re qu’il est naturel de rapporter 4 une telle structure. Celle-ci, en outre, offre
sans doute certaines possibilités vis-a-vis de plusieurs tropismes.

B. — MUSCULATURE CIRCULAIRE

Pour CHARRIER, elle forme, chez Nereis fucata, « une trés mince couche » entre les
muscles longitudinaux et ’hypoderme. Cette description sommaire, que n’accompagne
.d’ailleurs aucune figure, laisserait supposer I'existence d’un revétement musculaire circu-
laire et continu le long du corps. II est certain que ’examen rapide de coupes transver-
sales favorables montre bien l'existence de fins faisceaux circulaires; mais, par contre,
ils font totalement défaut dans d’autres coupes. C’est qu’en effet les muscles circulaires
sont constitués par des séries de cordons parfois espacés les uns des autres (fig. 5, 9) ;
les coupes sagittales montrent nettement leur disposition anatomique. Chez Périnereis
cultrifera, j’ai compté 14 faisceaux circulaires ventraux largement espacés, séparés par
des bandes d’hypoderme, tandis que dorsalement les faisceaux sont plus importants,
contigus et en plus grand nombre : il y en avait 35 dans la méme coupe. Chez Lepto-
nereis glauca, il y avait 7 faisceaux ventraux séparés contre 18 dorsaux contigus.
La répartition des fibres circulaires est identique chez les autres espéces que j'ai exa-
minées.

C’est cette disposition anatomique en cordons nombreux et contigus du coté dorsal,
en faisceaux paralléles, mais distants les uns des autres du coté ventral, qui a fait dire &
CHARRIER que ventralement ils étaient difficiles & mettre en évidence, tandis que dorsale-
ment leur présence était plus aisée & constater. Je puis ajouter que ces faisceaux circu-
laires sont, en outre, bien plus denses aux extrémités des métameéres que dans leur région
moyenne ou s’insére le parapode. ‘

C. — MUSCULATURE OBLIQUE

J’ai rappelé plus haut sommairement la description que CHARRIER avait donnée des
muscles obliques de Nereis fucata. L’étude anatomique sur dissections, la recherche sur
coupes des emplacements précis d’insertion des muscles parapodiaux m’a conduit & des

résultats trés différents.
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CHARRIER distingue chez Nereis fucata un muscle parapodial supérieur et un parapo-
dial inférieur. J’ai observé, chez certaines espéces, une musculature parapodiale plus
complexe; j’ai constaté, au surplus, que certains faisceaux, dont le trajet semblait supé-
rieur, se croisaient avec d’autres inférieurs au voisinage de leur zone d’insertion sur les
cOtés de la chaine nerveuse, pour finalement prendre naissance au-dessous de ces derniers.
Il y avait 14 une source de confusion que j’ai préféré éviter en tenant compte, pour leur
dénomination, non de la répartition des faisceaux dans le sens vertical, mais de leur trajet

dans le sens longitudinal. ,
J’ai donc distingué, pour ces muscles obliques qui prennent naissance ventralement

sur les cotés de la chaine nerveuse : des muscles parapodiaux ventranx antérieurs se
dirigeant vers I'avant du segment et vers les fuces antérieures des parapodes, des muscles
parapodiaux ventraux postérieurs allant vers la partie postérieure du métameére ou du
parapode correspondant, ou vers le métamére suivant. Enfin, j’ai appelé muscles parapo-
diaux dorsaux antérieurs des faisceaux musculaires importants qui s’insérent, au niveau
de chaque parapode, dans la région latéro-dorsale et antéricure de chaque métamére;
leurs fibres & direction antérieure convergent vers la face antérieure du parapode. Ils ne
sont pas signalés par CHARRIER, la dissection qu’il a figurée (p. 56) n’a pas été suffi-
samment poussée pour les montrer : on les retrouve aisément sur les coupes transver-
sales et surtout sur les coupes longitudinales, qu’elles soient sagittales ou frontales,

intéressant la région correspondante.
Chez Nereis longissima, la dissection montre le syst¢me musculaire parapodial

suivant : a) Deux muscles parapodiaux ventraux antérieurs prenant tous deux nais-
sance sur les cotés de la chaine nerveuse : I'un dans la moitié antérieure du métamere,
'autre dans sa moitié postérieure. Ils sont largement étalés & leur base et se dirigent
tous deux latéralement en se rétrécissant vers le bord antérieur du parapode. b) Dans
Ia moitié postérieure du segment, on observe un muscle parapodial ventral postérieur
semblant se superposer au second des deux précédents, mais ses fibres plongent pro-
fondément contre la chaine nerveuse. Latéralement, ce dernier muscle chemine le long
du dissépiment postérieur et se dirige vers le bord postérieur du parapode. Macrosco-
piquement, il ne parait pas traverser le dissépiment pour se rendre dans le métamére
suivant, ¢) Enfin, dorsalement, un muscle prend naissance contre le tégument dorsal
de la moitié antérieure du métameére et se dirige vers la face antérieure du parapode,
convergeant ainsi avec les parapodiaux ventraux antérieurs : c’est le parapodial dorsal
antérieur, Sur la dissection ¢talée, on observe entre les parapodiaux ventraux et le para-
podial dorsal les faisceaux musculaires, a disposition rayonnante, des acicules et des
bulbes sétigeres (fig. 3, 3). ' '
Chez Nereis fucala, on observe bien deux muscles parapodiaux ventraux. Celui que
CHARRIER a appelé supérieur se dirige bien vers le dissépiment postérieur, mais la
totalit¢ des fibres ne le traverse pas : la majeure partie du faisceau musculaire va vers
la région postéricure et ventrale du parapode correspondant, tandis qu’un étroit faisceau,
celui vu par CHARRIER, traverse le diss¢piment et se dirige vers la région postérieure et
dorsale du parapode suivant. Ce muscle supérieur est celui que j’appelle le muscle para-
podial ventral postérieur. Quant au parapodial inférieur de CHARRIER, prenant également
naissance sur les cotés de la chaine nerveuse, il gagne la région antérieure et latérale
du métamére, et se termine & la face antérieure du parapode et non a la postérieure
comme il 'indique; sur sa dissection, il le figure dans sa région moyenne : je 'appelle
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muscle parapodial ventral antérieur. Un parapodial dorsal antérieur prenant naissance
sous le tégument latéro-dorsal converge ses fibres comme le précédent vers la face
antérieure du parapode (fig. 3, 2). '

Il y a donc des erreurs dans la description de CHARRIER, Elles sont, semble-t-il,
imputables a une dissection incompléte, peut-étre également 4 une orient:ition incor-
recte de son dessin. En outre, il figure un faisceau sétigére en éventail superposé aux
muscles parapodiaux. Je n’ai rien vu de comparable. On observe plus latéralement les
lames rayonnantes en tous sens des fibres aciculaires. Un tel faisceau en éventail existe
bien, toutefois, de chaque co6té de la chaine nerveuse; mais il est inséré tout contre I'axe
nerveux, il s’épanouit dans chaque métamére sur les parois du tube digestif, 4 la limite

Fi1G. 3. — 1 : Nereis irrorata, Dis-
section des muscles parapodiaux
des 58 et 59* scgments montrant
les dissépiments, le faisceau mus-
culaire sus-nervien, le faisceau
en éventail allant vers le tube
digestif, les muscles aciculaires,
lIes muscles parapodiaux ventraux
antérieurs (cclui de la seconde
moitié du métamére formé de
deux faisceaux), les muscles pa-
rapodiaux ventraux postérieurs
constitués de trois faisceaux (deux
d’entre eux prennent naissance’
au niveau de parapodiaux ven-
traux antéricurs). — 2 : Nereis
fucata (hétéronereis). Dissection
des muscles parapodiaux au ni-
veau des 13° et 14¢ segments (région
demeurée néréidienne) montrant
les dissépiments, le faisceau sus-
nervien, le muscle parapodial
ventral antéricur, le muscle para-
podial ventral postérieur (dont
un étroit faisceau masqué par
les fibres aciculaires passe dans
le métamére suivant), le muscle

arapodial r les muscles

Ecicugaircs. 2) ;a:, Nerseis longissima madle (hétéronereis male). Di_ssection du 41° segment hétéroné-
réidien montrant le faisceau sus-nervien, les deux muscles parapo@laux ventra'ux nr}téhcurs, ]'e muscle
parapodial ventral postérieur. — 4 : Nereis irrorata (hétéronereis mﬁle?. Dissection z.l'u.nxveau du
8 segment hétéronéréidien montrant le muscle parapodial ventral anténeu.r hétéronéréidien .dont le
développement considérable masque complétement l.étroit faisceau parapo‘dlal'vcntral pos.téncur. —
Ds : dissépiment. Fe : faisccau en éventail métamérique a.llant au tube digestif. Fsn : fa1§ccau susi
nervien. Mac : muscles aciculaires. Mpd : muscle parapodial dorsal. Mpva : muscle parapodial ventra

antérieur, Mpvp : muscle parapodial ventral postéricur. )

de chaque chambre métamérique de ce dernier. Ce muscle existe chez les six espéces
que j'ai étudices et il doit étre constant chez les Néréidiens. Ce n’est pas un fnuscle du
faisceau sétigére, mais un muscle intéressant la physiologie du tractus digestif.

Chez Nereis irrorata, la disposition des muscles parapodiaux est beaucoup plus com-
plexe : les muscles parapodiaux ventraux antérieurs et postérieurs sont, en effet,
formés de plusieurs faisceaux. : .

Déja, chez Nereis longissima, on avait pu observer deux muscles para‘podlaux anté-
rieurs. Chez Nereis irrorala, il existe également deuxr muscles parapodiaux ventraux
antérieurs, mais celui qui prend naissance dans la seconde moitié du métamére est
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formé a son départ, sur les flancs de la chaine nerveuse, de deux faisceaux séparés qui
se réunissent ensuite (fig. 3, 1). Quant aux parapodiaur ventraux postéricurs, ils sout
formés de trois faisceaux : deux d’entre eux naissent, 'un au-dessus, 'autre au-dessous
du faisceau parapodial ventral antérieur de la premiére moiti¢ du métamere; ces deux
faisceaux se réunissent, traversent le dissépiment postérieur et se continuent par un
ruban musculaire qui va vers la région dorsale et postérieure du parapode suivant.
Le troisi¢me sort entre les deuxitme et troisiéme faisceaux parapodiaux ventraux anté-
rieurs (toujours contre la chaine nerveuse) et cheminant le long du dissépiment, qu’il
ne semble pas traverser, se dirige vers la partie postérieure du parapode. Les muscles
aciculaires importants forment des lames radiées occupant totalement les bords de la
dissection. Dans chaque mdétamére on trouve également, de part et d’autre de I'axe
nerveux, un faisceau en éventail montant verticalement vers la limite de chaque chambre
intestinale. 11 existe un muscle parapodial dorsal antérieur bien développé, compamble
a celui des espéces prcccdemment décrites.

En définitive, les muscles parapodiaux ne sont pas comparables dans le détail chez
les diverses espéces de Néréidiens. Toutefois, ils présentent un certain nombre de carac-
téristiques communes et il est possible de les grouper en trois catégories : 1° Les
muscles parapodiaux ventraux antérieurs, toujours trés développés, allant se fixer &
la partie antérieure du parapode. 2° Les muscles parapodiaux ventraux postérieurs,
beaucoup plus gréles que les précédents, dont les fibres vont & la partie postérieure
du parapode, ou, traversant le diss¢piment, se dirigent vers le parapode du métamére
suivant. 3° Les muscles parapodiaux dorsaux situés dans la moilié antérieure du
segment et se fixant comme les premiers & la face avant du parapode.

La dissection laisse toutefois des imprécisions sur les lieux précis d’insertion de
ces muscles a leurs extrémités. Du c6té de la chaine nerveuse, on voit, comme c’est le
cas chez Nereis irrorata, un faisceau & direction dorsale (le plus antérieur des faisceaux
parapodiaux ventraux postérieurs) se glisser sous le premier des parapodiaux ventraux
antérieurs et s’insérer sur le coté de la chaine nerveuse en-dessous de celle-ci. Chez Nereis
fucata, le parapodial ventral postérieur semble intriquer certaines de ses fibres avec celles
du parapodial ventral antérieur contre la chaine nerveuse. L’examen des coupes transver-
sales l¢ve cette imprécision. Les fibres des faisceaux & direction dorsale (ceux appelés
supérieurs par CHARRIER) s’ins¢rent & la partie inférieure des flancs de la gaine périneu-
rale, et certaines d’entre elles peuvent se suivre jusqu'au tégument sous la chaine
nerveusé. Elles croisent, aprés un court trajet, les faisceaux musculaires parapodiaux
antérieurs, eux-mémes insérés sur les cotés de la chaine nerveuse, et continuent ensuite
leur trajet au-dessus de ceux-ci. Cet aspect n’est démonstratif que pour les coupes inté-
ressant les régions ol les deux muscles sont superposés dans un méme plan vertical
(fig. 1, 2); aussi échappe-t-il &4 I'observation si I’on ne prend pas soin d’examiner soigneu-
sement des séries complétes de coupes.

Il s’ensuit que les muscles appelés supérieurs par CHARRIER s’insérent, aprés les avoir
croisés, en-dessous de ceux qu’il appelle inférieurs. C’est 'une des raisons qui nous a fait
choisir, comme critére de désignation des muscles parapodiaux, leur orientation dans le
sens longitudinal.

Malgré la diversité des aspects des muscles parapodlaux chez les espéces étudides,
I’examen des coupes nous montre qu’en régle générale les muscles parapodiaux ventraux
antérieurs s’insérent sur les cotés de la chaine nerveuse, les muscles parapodiaux ventraux
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postérieurs croisent les premiers et ont leur insertion en-dessous de ceux-ci, parfois
méme en-dessous de la chaine nerveuse.

Pour préciser I'insertion de ces muscles du ¢6té parapodial, les coupes transversales
sont insuffisantes, étant donné le trajet oblique des faisceaux et 'orientation souvent irré-
guli¢re des parapodes sur les piéces fixées. J’ai eu recours 3 ’examen des coupes frontales;
ces derniéres intéressent les muscles obliques sur d’assez longs trajets et ont, en outre,
Pavaniage de montrer nettement les faces antérieures et postérieures des parapodes. Leur
examen a confirmé ce que la dissection laissait présumer.

Les parapodiaux ventraux antérieurs vont bien s’insérer sur les faces antérieures de
la rame ventrale des parapodes correspondants, leurs fibres ne quittent pas le métamére.
Cette face antérieure est d’ailleurs tapissée sous I'hypoderme d’un revétement musculaire
continu, mais non serré.

Les parapodiaux ventraux postérieurs forment des faisceaux beaucoup moins impor-
tunts qui se terminent sur la face postérieure du parapode, & proximité immédiate de son
insertion sur le segment.

Quant aux parapodiaux dorsaux, ils sont contenus dans les coupes transversales qui
intéressent le bord avant du parapode. Leurs fibres vont & la face antérieure de la rame
dorsale et s'y distribuent de la méme maniére que celles du parapodial ventral antérieur
dans la rame ventrale. S

On peut donc considérer, comme fléchisseurs du parapode, les muscles parapodiaux
ventraux antérieurs et le muscle parapodial dorsal. Ces muscles, par leur contraction,
ameénent le parapode en position oblique arri¢re; j’ai préféré pour cette raison le terme
fléchisseur & celui de rétracteur. CHARRIER désignait ainsi le méme muscle qu’il faisait
insérer sur la face arri¢re du parapode et I'on congoit mal comment un muscle exergant
une traction vers 'avant sur la surface postérieure d’'un parapode raméne celui-ci vers
Iarri¢re. L’erreur anatomique I'a entrainé 4 fournir une explication physiologique contra-
dictoire.

Quant aux muscles parapodiaux ventraux postérieurs, dont I'importance est beau-
coup plus faible, il faut les considérer comme antagonistes des précédents. Leur contrac-
tion exerce une traction vers I'avant du parapode. J'estime préférable de les appeler
extenseurs du parapbde par opposition 4 fléchisseur. CHARRIER les avait désignés protrac-
teurs. Rétracteur et protracteur impliquent, & mon sens, une idée d’invagination ou de
rétraction et d’extrusion que les parapodes ne posst¢dent pas.

D. — MUSCULATURE ACICULAIRE ET DES BULBES SETIGERES

La dissection ne peut fournir que peu de renseignements sur cette catégorie de
muscles. Ces faisceaux, en général petits et répartis au niveau des parapodes, sont diffi-
cilement accessibles & 1a dissection sous le binoculaire. Seuls de puissants faisceaux acicu-
laires s’observent aisément : ils rayonnent autour de I'extrémité interne de l’acicule et
vont s’insérer sur le tégument. Vers 'avant et I'arrié¢re, ils Jongent le dissépiment avant
d’aboutir a I’épiderme; dorsalement et ventralement, ils s’insérent au niveau des Lords
latéraux des muscles longitudinaux dorsaux et ventraux. Ils constituent un céne trés
aplati dont ’acicule serait I’axe et son extrémité interne le sommet.

Quant aux muscles des bulbes sétigéres, I'examen des coupes permet d’en préciser la



136 ' RENE DEFRETIN

répartition. Certains forment une véritable gaine autour du bulbe et se terminent contre
le tégument; par leur contraction, ils provoquent le déplacement du bulbe vers I'extérieur:
ce sont des protracteurs. D’autres disposés en arri¢re du bulbe se continuent le long de
Pacicule jusqu’aux muscles aciculaires; leur contraction entraine un mouvement inverse
du bulbe : se sont les rétracteurs. GrRavier a donné, pour le parapode uniramé des Phyl-
lodociens, une description précise de ces muscles; ceux de chaque rame des Nércidiens
sont exactement comparables. Ce sont des fuisceaux trés étroits qu’il faut suivre tres
altentivement sur les coupes, car ils cotoient les parapodiaux. Pour GRAVIER, les muscles
de l’acicule proviennent d’une partie dédoublée de la musculature circulaire chez les
Phyllodociens. Chez les diverses espéces de Néréidiens que jai examindées, les muscles
aciculaires se terminent contre le tégument sur lequel ils s’inscérent; ils ne proviennent
pas du dédoublement des faisceaux circulaires. J’examinerai plus loin d’ailleurs la
question des insertions musculaires chez les Néréidiens.

L’étude anatomique des faisceaux musculaires des individus atoques, tout en appor-
tant une confirmation & certaines observations de CHARRIER, m’a conduit & quelques
résultats nouveaux : 1° Le faisceau sus-nervien posséde une morphologie différente dans
la région antérieure et dans celle qui est destinée & acquérir les caracteres hétéronéréi-
diens. 2° Chez certaines espéces, les muscles longitudinaux ventraux ou dorsaux
présentent partiellement une disposition pennée de leurs fibres. Cette particularité ne
semble pas courante chez les Néréidiens. 3° J'ai précisé la nature et la répartition des
muscles obliques et j’ai distingué, tout en indiquant leurs insertions : des muscles para-
podiaux ventraux antérieurs intéressant la région antérieure du parapode, des muscles
parapodiaux ventraux postérieurs allant vers leur face postérieure, des muscles parapo-
diaux dorsaux se terminant dans la région antérieure et dorsale des parapodes.

v

II. — Musculature hétéronéréidienne.

Les dissections des formes hétéronéréidiennes mires de Nereis fucata, Nereis irro-
rata, Nereis longissima, Nereis pelagica et Périnereis cultrifera apportent des résultats
comparables entre eux. A premiére vue, on ne trouve plus sur le fond de la dissection les
faisceaux musculaires obliques en forme de lames minces, mais on observe entre les dissé-
pimenils une masse musculaire importante épaisse et fuselée. L’examen attentif montre
toutefois qu’il persiste quelques faisceaux étroits et plats comparables & ceux que ‘mon-
traient les formes néréidiennes. L’¢tude des insertions de ces deux catégories de muscles
nous apprend que les faisceaux fuselés sont ceux des muscles parapodiaux ventraux anté-
rieurs et des muscles parapodiaux dorsaux, et que les faisceaux plats et similaires a ceux
des individus immatures sont ceux des muscles parapodiaux ventraux postérieurs.

Mais ces résultats ne sont que fragmentaires et I'examen systématique des coupes
de formes épitoques conduit & l'observalion de nombreux aspects nouveaux. Chez nos
esplces, il n’y a pas de différence notable entre les deux sexes : j’ai seulement observé une
musculature longitudinale ventrale et dorsale comparativement un peu plus faible chez les
femelles. Cette réserve faite, j’examinerai successivement les divers muscles des formes
épitoques. ’
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A. — MUSCULATURE LONGITUDINALE

a) Muscles longitudinauxr dorsaur. — Dans les ségments moyens du corps, Cest-i-
dire dans la région hétéronéréidienne, ces deux muscles sont plus épais chez les individus
¢pitoques, la forme générale de leur section transversale s’est, en outre, sensiblement
modifice.

Le bourrelet qu’ils formaient a leur bord latéral et inférieur s’est estompé, absorbé
par I'épaississement général. Ils ne se terminent plus au voisinage de la ligne médiane
dorsale (entre leurs extrémités, on observait le vaisseau dorsal chez les Nereis atoques),
Chez les individus épitoques, ces muscles se prolongent en plongeant verticalement vers
le tube digestif. Ils forment chacun une lame terminée par un renflement sur son coté
latéral; les lames de droite et de gauche sont sépardées par une bande étroite de tissu
d’allure conjonctive. Le vaisseau dorsal, refoulé en profondeur, y est appendu (fig. 4, 1).
Je signalerai en passant que cette néoformation dorsale, indiquée par CHARRIER, n’est
autre que la bande longitudinale dorsale morphologiquement observée par DE SAINT-JOSEPH
chez la forme hétéronéréidienne male de Nereis irrorata. 11 en décrit la deuxidme i'égion
comme suit : « Elle est rouge avec une bande blanche longitudinale dorsale, sur laquelle
le vaisseau dorsal se détache en rouge a chaque ondée sanguine. Il y a, a tous les segments,
une glande blanche, ronde & la base du cirre dorsal et, entre cette glande et la ligne
dorsale, une bande blanche transversale tournant au brun dans I’alcool » (DE SAINT-JOSEPH,
P- 219, 1895). Cette description est valable en ce qui concerne les bandes blanches pour
les espéces citées, et les ondées sanguines, tout en étant moins visibles que dans la région
antérieure ou le vaisseau dorsal est sous le tégument, se laissent malgré tout observer, a
travers le faisceau dorsal néoformé relativement transparent. Quant 4 1a bande transver-
sale, entre la ligne dorsale et le parapode, elle ne saurait éire autre que le muscle para-
podial dorsal. J’ajm\l.temi que les techniques cytologiques conférent & la néoformation
dorsale une coloration trés différente des faisceaux longitudinaux dorsaux. J'y reviendrai
en examinant plus loin les aspects cytologiques des divers muscles. Il n’est pas sans intérét
de remarquer, dé¢s & présent, que la néoformation dorsale semble présenter les mémes -
réactions colorantes que les muscles des formes néréidiennes, alors que le muscle longi-
tudinal dorsal proprement dit prend, dans les segments hétéronéréidiens, une coloration
qui le différencie nettement des sections observées chez les exemplaires atoques,

J'ai constaté également que la néoformation dorsale n’existe que dans les métameéres
ayant subi les transformations de I’épitoquie. En avant, on retrouve les muscles longitu-
dinaux dorsaux tels qu'ils existaient chez les Nereis atoques et ils gardent, en outre, la
méme coloration qu’avant I'épigamie.

J’ai montré que, chez Nereis longissima, une partie du muscle longitudinal dorsal
présentait une disposition pennée de ses fibres; chez 'Hétéronereis, on retrouve difficile-
ment cet aspect, mais il existe toujours. Les fibres, qui étaient disposées chez la Nereis de
bart et d’autre des cloisons conjonctives, formaient avec celles-ci un angle important;
chez I'Hétéronereis, ces. fibres ont leur section allongée et orientée dans le sens des
clolsons, couchée sur celles-ci en quelque sorte leur répartition penniforme y est par

suite moins apparente.

b) Muscles longitudinaux ventraux. — Toujours dans les segments hétéronéréidiens,
les. muscles longitudinaux ventraux sont globalement plus épais dans le sens dorso-
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ventral. Dans les métaméres antérieurs, qui gardent l'aspect néréidien au cours de
I'épitoquie, ils ne changent ni de forme, ni de réaction vis-a-vis des colorants. Essentielle-
ment variable, suivant les espéces et le niveau du corps, est, par contre, leur double
repli.

Chez Nereis fucata, il ne change pas d’aspect dans la région néréidienne, mais ses
dimensions se réduisent progressivement dans la région épitoque. Il n’apparait plus que
« comme un rudiment encastré dans la région externe du muscle », affirme CHARRIER.
J'ajouterai que cette réduction n’est ainsi nettement marquée que dans le tiers postérieur
du corps, ou il finit méme par disparaitre totalement. \

Chez Nereis pelagica, la réduction progressive de son importance en largeur et en
épaisseur se poursuit réguliérement de I'avant vers I’arritre; sur des coupes intéressant
les environs du 70° segment, on n’en trouve plus trace.

Chez Nereis irrorata, le double repli ne change ni dans la région néréidienne, ni dans

Fig. 4, — 1 : Nereis

. Nd Mld pelagica (hétérone-

1 = ey . Mpd ’ reis maile). Coupe
¥ e transversale au ni-

veau du 60° scg-
ment : muscles
longitudinaux dor-
saux et néoforma-
tion dorsale, mus-
cles longitudinaux
ventraux & double
repli réduit, fais-
ceau sus- nervien
épais, muscles pa-
rapodiaux dorsaux,
muscles parapo-
diaux ventraux an-
téricurs hétéroné-
réidiens, étroit

Seo . faisceau (demeuré

O simm M v néré¢idien) du mus-
cle parapodial ven-

tral antéricur, — 2 : Nereis longissima (hétéronereis mile). Coupe transversale du muscle longitudinal
ventral au niveau du 75 segment : disparition progressive du double repli dans les métameres posté-
ricurs. — Cn : chaine nerveuse. Dr : double repli. Fsn : faisceau sus-nervien, Gp : gaine. péri-neurale.

Mld : muscle longitudinal dorsal. Mlv : muscle longitudinal ventral. Mpd : muscle parapodial dorsal.
Mph : muscle parapodial ventral antérieur hétéronéréidien. Mpn : muscle parapodial ventral antéricur
néréidien. Nd : néoformation dorsale. Td : tube digestif. Vd : vaisseau dorsal, Vv : vaisseau ventral

.

la premicre moitié de la zone transformce ot il garde 'importance que j'ai soulignée en
examinant la musculature néréidienne. Il se réduit ensuite rapidement, a la fois en
largeur et en épaisseur; au niveau du 80° segment, il est complétement disparu.

Chez Nereis longissima, la réduction du double repli, signalée par pE SAINT-JOSEPH,
est aussi marquée dans la région postérieure, mais cette réduction affecte avant tout son
¢paisseur. D¢s les premiers métaméres hétéronéréidiens, ce n’est déja plus qu’'une forma-
tion constitucde par la lame conjonctive axiale, flanquée de part et d’autre d’une simple
rangcée de fibres (fig. 4, 2). La réduction en largeur s’effcctue ensuite progressivement dans
les métaméres postérieurs. L’amincissement est ici d’autant plus apparent que le double
repli constituait une formation extrémement puissante chez les formes néréidiennes.

Chez Leptonereis glauca, le double repli est bien marqué dans la région antérieure
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néréidienne (fig. 1, 2); il s’atténue trés rapidement dans la zone transformée pour dispa-
raitre totalement dans sa seconde moitié. .

~ Comme pour les muscles longitudinaux dorsaux, les techniques cytologiques laissent
apparaitre des réactions différentes dans le muscle longitudinal ventral. Celui-ci se
comporte dans la région néréidienne comme chez les formes atoques. Dans la région
postérieure, la réaction du muscle est nettement différente : elle est identique a celle du
muscle longitudinal dorsal au méme niveau. Toutefois on observe, en coupe transversale,
dans le muscle longitudinal ventral, au voisinage de la chaine nerveuse, un faisceau
sensiblement triangulaire dont la coloration rappelle celle des muscles des formes atoques
ou-encore celle de la néoformation dorsale. CHARRIER, chez Nereis fucata, considére ce
faisccau comme une néoformation. Je dois faire, dés & présent, des réserves sur cette
interprétation et je reviendrai la-dessus plus loin. Quoi qu’il en soit, ce faisceau existe
chez toutes les espéces examindes; mais, chez Leptonereis glauca, il n’est représenté que
par quelques fibres. )

¢) Faiscean sus-nervicn, — Chez les exemplaires atoques, il présentait en dissection
un étranglement métamérique dans la partie avant du. corps, mais sa largeur devenait
plus réguliére dans la région destinée 4 subir les phénoménes de I'épitoquie. Son aspect
macroscopique chez les Hétéronereis n’est gutre modifi¢; néanmoins, il apparait plus.
¢troit dans la région hétéronéréidienne et des fibres obliques semblent émerger de ses
bords latéraux. |

En coupe transversale, dans la région antérieure non transformée, c’est un simple
alignement de fibres fixées sur une lame conjonctive au-dessus de la chaine nerveuse; cet
aspect est en somme le méme que chez les exemplaires atoques. Par contre, c’est un

“double faisceau important dans la région postérieure. On a, en effet, de part et d’autre du

repli axial de I'épithélium ceclomique formant mésentére au vaisseau ventral, deux
cordons volumineux\ formés de nombreuses fibres en couches superposées (fig. 14, 7).
Enfin, sur les bords latéraux de ces faisceaux musculaires, des fibres semblent se détacher
pour se joindre 4 I'important ensemble de muscles obliques (fig. 4, 1, 2, et 14, 1); des
coupes sagittales confirment cette impression (fig. 14, 5). De tels aspects s’observent
chez Nereis fucata, Nereis irrorata, Nereis longissima et Nereis cultrifera. Chez Lepto-
nereis glauca, on ne trouve pas trace de ce double faisceau sus-nervien dans la région
hétéronéréidienne, mais on observe 4 son emplacement le départ des fibres obliques des
muscles parapodiaux ventraux antérieurs. Le faisceau sus-nervien serait-il totalement ou
partiellement formé par les parties terminales des fibres des muscles obliques ? On peut
formuler cette hypothése; j’y reviendrai en examinant les muscles obliques, leur inser-
tion et les caracléres cytologiques des fibres qui les constituent.

B. — MUSCLES CIRCULAIRES

Chez les exemplaires épitoques, on retrouve les mémes faisceaux de fibres circu-
laires que chez les formes atoques. Toujours plus nombreux du coté dorsal que du coté
ventral. Seule semble varier la densité des fibres dans chaque faisceau : chez les Hété-
ronereis, ils paraissent beaucoup plus pauvres. J'y reviendrai au cours de I'étude cytolo-
gique de ces fibres et de leur sarcolyse (chap. V).
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C. — MUSCLES' OBLIQUES

La dissection montre l'importance considérable que prennent les muscles parapo-
diaux ventraux antérieurs et les muscles parapodiaux dorsaux. L’examen des coupes
transversales, sagittales et frontales apporte d’intéressantes précisions quant a leur
trajet, leur importance et leur comportement vis-4-vis des méthodes cytologiques.

Les muscles parapodiaux ventraux postérieurs restent les faiscéaux étroits que
I'on connait chez les formes néréidiennes, et ils passent facilement inapercus si I'on
n’applique au matériel étudié que des techniques histologiqués courantes. CHARRIER ne
les a pas observés chez les Hétéronereis; il y décrit des muscles obliques et leurs
modifications histologiques, sans faire de discrimination entre ceux qu’il avait appelés
supérieurs et ceux qu’il avait dénommés inférieurs chez la forme néréidienne.

J’ai donc retrouvé, chez les Hétéronereis mires des six espéces que j'ai étudiées,
les muscles parapodiaux ventraux postérieurs étroits (fig. 14, 7). Ils restent insérés au
tégument ventral, dans la région voisine de la chaine nerveuse, entre celle-ci et le
muscle longitudinal ventral; si I'on a soin de traiter le matériel suivant les meilleures
techniques cytologiques, on remarque que leur aspect tranche nettement avec celui des
gros faisceaux des muscles parapodiaux ventraux antérieurs. Ils restent, en effet, homo-
génes et se comportent, vis-a-vis des colorants, comme ceux des formes néréidiennes.

Tout autre est la réaction des muscles parapodiaux ventraux antérieurs et des
parapodiaux dorsaux : on est immédiatement frappé par l'allure granuleuse de leur
sarcoplasme. Lorsque I'on a affaire & des coupes transversales intéressant leurs fibres
sur une grande longueur, ils présentent sensiblement le méme aspect que les muscles
" longitudinaux ventraux et dorsaux coupés longitudinalement. Au surplus, ils constituent
des faisceaux d’une importance considérable et occupent, dans les coupes transversales,
une surface égale et parfois supérieure A eelle du muscle longitudinal le plus voisin.

J’ajouterai que ces aspects sont valables seulement pour la région transformée ;
dans la région antérieure, qui a gardé la morphologie néréidienne, la musculature
oblique conserve en totalité les caractéres qu’elle possédait chez ’Annélide atoque. Enfin,
je n’ai pas constaté entre les deux sexes de diff¢érence notdible dans les aspects de la
musculature oblique chez Nereis fucata, Nereis irrorata, Nereis pelagica, Nereis lon-
gissima, Périnereis cultrifera. Pour Leptonereis glauca, je n’ai étudié que les Hétérone-
reis males : on sait que les femelles sont trés rares en péche pélagique (FAGE et LEGEN-
DRE, 1924; GrAVIER et DanTaN, 1924; Henrrin, 1933).

D. — MUSCLES DES ACICULES ET DES BULBES SETIGERES

Chez les individus atoques, la musculature des acicules et celle des bulbes sétigéres
est uniquement constituée par des faisceaux minces, diversement orientés, ainsi que je
I'ai rappelé plus haut (§ I. Musculature néréidienne). Les coupes, quelle que soit leur
orientation, n’en montrent toujours que des fragments. Il en est de méme chez les
formes hétéronéréidiennes. Mais ici le phénoméne est plus complexe, car 4 la fin de
I’épitoquie apparaissent les nouvelles soies natatoires caractéristiques des formes épi-
toques. Je n’ai pas, dans ce travail, abcrdé le probleme de la transformation des bulbes
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séligéres, mais j'en ai rassemblé divers aspects et je me réserve ultérieurement de
reprendre I'étude de la formation des bulbes a soies natatoires.

~ Quoi qu'il en soit, les dispositions anatomiques des muscles des acicules chez les
Hétéronereis des espéces citées sont comparables a celles des individus atoques, les
faisceaux musculaires semblent un peu plus importants et ils conservent les affinités
colorantes des formes néréidiennes. Par contre, la musculature des bulbes sétigéres,
tout en gardant une disposition anatomique comparable, est beaucoup plus développée
chez les formes épitoques; en outre, sa réaction vis-a-vis des colorants est changée :
elle se comporte comme les muscles parapodiaux ventraux antérieurs et parapodiaux
dorsaux.

L’étude anatomique des divers faisceaux musculaires des formes hétéronéréidiennes,
réalisée dans les meilleures conditions de précision par I'emploi de techniques cyto-
logiques (fixation au Zenker-formol, au Benoit, coloration de Volkonsky, etc.), m’a done
perinis d’apporter quelques résultats nouveaux. Une technique histologique courante
les eit laissés dans I'ombre ; A :

1° La musculature de la région antérieure, restée morphologiquement néréidicnne,
ne se modifie pas au cours de I'épitoquie; elle garde pour les colorants les mémes affi-
nités que les muscles néréidiens. A

2° Les muscles longitudinaux dorsaux de la région postérieure se prolongent bien
& leur extrémité dorsale par une formation nouvelle. Mais si le muscle longitudinal
dorsal accuse une réaction différente aux colorants, la néoformation présente les mémes
affinités que les muscles néréidiens. ' i

3° Les muscles longitudinaux ventraux de la région hétéronéréidienne se com-
portent, comme les dorsaux, vis-a-vis des techni(lues cytologiques, sauf dans un petit sec-
teur voisin de la chaine nerveuse -qui garde I’aspect néréidien.’

4° Le faisceau sus-nervien, plus développé que chez les formes atoques, est le point
de départ des fibres du parapodial ventral antérieur chez Leptonereis glauca, et d’une
partie d’entre elles chez les autres espéces.

5° Les muscles parapodiaux ventraux postérieurs restent inchangés morphologigue-
ment et ils gardent la méme affinité pour les colorants. :

Les muscles parapodiaux ventraux antérieurs et parapodiaux dorsaux prennent,
par contre, un développement considérable et réagissent différemment aux colorants.

6° Les muscles aciculaires s’épaississent légérement, tandis que ceux des bulbes
sCligéres se développent davantage et changent d’aspect. : )

Dés & présent, on constate chez les Hétéronereis l'existence de deux catégories de ‘
Mmuscles : les uns ayant les mémes affinités vis-a-vis des colorants que les muscles
néréidiens; les autres, a4 sarcoplasme granuleux, se comportant différemment.

CHARRIER, étudiant les modifications morphologiques du systéme musculaire au
moment de la maturité sexuelle, avait distingué les stades A, B, C, D, termes de pas-
sage de la forme néréidienne & ’Hétéronereis milre. Pour ma part, je ne saisis pas la
nécessité de compartimenter ainsi I’épitoquie. En effet, son stade A est celui de la forme
immature, son stade D est celui de 'Hétéronereis achevée. Il ne reste, en définitive, que
deux stades évolutifs : B, caractérisé surtout par 'aspect nouveau des muscles obliques,
et C, qui ne différe de I'Hétéronereis mire que par Yabsence de soies natatoires. Je
reconnais que la transformation des muscles parapodiaux est le phénoméne le plus pré-
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coce. Mais I'étude cytologique précise m’a montré qu’en réalité les transformations sont
complexes, que les stades évolutifs passent insensiblement de I'un a l'autre, qu’ils ne
sont pas synchrones d’une catégorie de muscles a l'autre; il serait vain de vouloir les
rattacher & une série rigide de stades.

Je n’envisagerai donc pas globalement les modifications au cours de Pépitoquie,
mais je suivrai, chez les diverses esptces, I'évolution cytologique de chaque catégorie
d’¢léments musculaires en marquant a I'occasion, quand il sera possible, les étapes suc-
cessives par rapport & I'état des ¢léments génitaux.

CHAPITRE 11

.

CYTOLOGIE MUSCULAIRE AU COURS DE L'EPITOQUIE

Historique.

CLAPAREDE (1870) a ¢té le premier & signaler, chez Nereis Dumerilii, « que chaque
fibre musculaire prend part 4 la métamorphose » et & montrer ¢« Papparition dans I'axe
de chacune d’elle, au moment de la métamorphose, d’une série de granules réfringents ».
C’était, par 12 méme, poser le probléme de la variabilité de la fibre musculaire, dans
une espéce donnée, au cours de I’épitoquie. Par la suite, I'histologie des fibres muscu-
laires des Annélides apportait les résultats les plus variés : la tendance de certains
auteurs a généraliser pour la totalité des Vers annelés, leurs observations recueillies
pour une famille donnée n’était pas faite pour clarifier la question.

Je citerai, pour montrer cette diversité d’aspects, quelques-unes des conclusions les
plus précises.

CLAPAREDE, exception faite pour la musculature. de la forme hétéronéréidienne,
obse.;;ve le plus souvent des fibres & structure homogéne, certqings 4 noyau axial, d’autres
4 noyau accolé a la surface de la fibre.

De méme, chez I'Ophélien Polyophthalmus putus E. MivER (1882) figure le noyau
4 la surface de la fibre.

RHODE (1885), passant en revue un certain nombre d’Oligochétes et de Polychétes,
observe des faisceaux tantét plats, tantot cylindriques ou prismatiques, et remarque que

le noyau est le plus souvent interne.
' Pour JourbaN (1887), il existe deux types opposés de fibres : les rubances et les
_ cylindriques, mais aussi des types intermédiaires (cas de EUNICE) ; le noyau est dans
le sarcoplasme entourant la fibre. Au surplus, JourpaN fait allusion, chez le Serpulide
Protula intestinum, & une fine striation transversale, d’autant plus surprenante que l’on
s’est toujours accordé pour reconnaitre les muscles des Annélides comme lisses.

Chez les Capitellides, Eisic (1887) figure les noyaux de Notomastus, de Mastobran-
chus a la fois a4 Dintérieur des fibres et & leur surface; les premiers & coup sir muscu-
laires, les seconds pouvant étre nerveux.

Pour Wiren (1887), les fibres musculaires nont pas de noyau

. Chez Nephthys, EMERY (1887) figure le noyau latéral dans les fibres obliques et lon-
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gitudinales. Il décrit, en plus du systéme musculaire que I'on rencontre habituellement
chez les Annélides, un systéme de fibres striées dont la nature musculaire a été depuis
mise en doute.

Chez Branchioma (Sabellide), BRUNOTTE (1888) observe le noyau a la surface des
fibres.

MaLaQuiN (1893) montre chez les Syllidiens des fibres aplaties et rubanées; tou-
tefois, chez Trypanosyllis, leur section est élargie. Il indique également que la muscu-
lature présente chez les Syllidiens, au moment de la maturité sexuelle, les modifications
vues par CLAPAREDE chez Nereis Dumerilii, '

Chez les Phyllodociens, GRAVIER (1896) déerit des fibres lamelliformes, aplaties; le
noyau est & la surface de la fibre.

Chez les Cirratulicns, CAULLERY et MEsNIL (1898) font peu allusion 4 la muscula-
ture; mais, en\lsageant d’une maniére générale les modifications internes des Ann¢-
lides au moment de la maturité sexuelle, attirent Pattention sur le changement d’aspect -
des fibres musculaires des Néréidiens.

Chez les Ampharétiens, FAuvEL (1897) montre les fibres circulaires fines et a sec-
tion plus ou moins arrondie, tandis que les longitudinales sont rubanées; il constate,
suivant le muscle, I'existence de noyaux a Pintérieur ou a Pextérieur des fibres.

Chez les Aphroditiens, DarBoux (1900) observe des fibres cylindriques 4 noyau
axial. . ‘

Chez PArénicole, AsuworTa (1904) indique également un noyau axial.

Chez le Spharodorien Ephesia gracilis, L. RubERMAN (1911) décrit des fibres apla-
ties & noyau externc.

Chez Nereis fucata, CHarRRrIER (1921) considére la fibre musculaire de la for'me
atoque homogtne tantot tubulaire, tant6t plus ou moins rubande, mais & noyau axial,
tandis que, chez la forme hétéronéréidienne, le noyau est latéral.

Chez Magelona, ‘RomiEy (1923) montre des fibres 4 noyau axial.

A. PRENANT (1930), dans son important mémoire posthume sur le muscle des Anné-
lides, passe en revue les aspects observés; il considére d’ailleurs la situation'du noyau
comme un point secondaire. Il y discute Vassimilation des éléments musculaires & des
fibres cellules. '

Tous les aspects ont donc été observés : fibres rubanées et fibres ovales, fibres
homogenes et fibres & axe granuleux, noyau interne, noyau latéral.

Mais j’insisterai plus spécialement sur les mémoires de CHARRIER et de' A Il’m.zNANT-
Le premier, en effet, relate les transformations des fibres au cours de l’epltoqu.le..Le
second y envisage tout ce qui se rattache a la structure du muscle, a la double striation,
a la sarcolyse, & la phagocytose.

CHARRIER consacre une importante partie de son mémoire & I'étude des modifica-
tions histologiques du systéme musculaire au moment de la maturité sexuelle. Pour les
muscles obliques, on passe de la fibre homogéne présentant un noyau axial et un ’sar-
coplasme peu abondant 4 des éléments & myoplasme mince doublés 1nter1eur.ement d’une
épaisse couche de sarcoplasme qui, au niveau du noyau, forme ’une expansion. 11 pe'ens'e
quil n’y a pas d’adjonction d’éléments nouveaux. Il montre qu au cours de l.a dédiffé-
renciation des fibres, la taille du noyau augmente d’abord pour diminuer ensuite. Quant
aux longitudinaux dorsaux et ventraux, ils offrent les mémes phénoménes, sauf pour le
bourrelet latéro-externe des muscles dorsaux et le double repli des ventraux qui con-
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serveraient I’aspect néréidien aprés avoir eu tendance a se dédifférencier. Pour les néo-
formations des muscles longitudinaux dorsaux et ventraux, il n’a pu préciser du point
de vue histologique les phases de leur développement, et il présume que les fibres subi-
raient une dédifférenciation avant de prendre leur aspect définitif. Le faisceau sus-ner-
vien se comporterait comme les néoformations; les fibres passeraicnt aussi par une
phase de dédifférenciation. Enfin, il ajoute que chez les Hétéronereis femelles, il cons- .
tate des modifications histologiques identiques. De méme que pour la partie anatomique,
CHARRIER a eu le mérite de préciser quelques-uns des aspects histologiques de la mus-
culature au cours de I'épitoquie. Mais il n’a eu recours qu’a une technique histologique
simple : fixations au perenyi, formol, sublimé acétique, Bouin, colorations 4 I’hémalun-
éosine ou & ’hématoxyline-éosine, etc. Beaucoup d’aspects Iui ont échappé; aussi recher-
che-t-on vainement, dans le texte et les figures, les phases successives de la dédifféren-
ciation musculaire, de T’histolyse et de I'histogénése avec tout ce qu’elles comportent
" comme évolution du sarcoplasme et du myoplasme. Cette technique insuffisante ne lui a
pas permis de soupgonner la persistance a I’état néréidien de certains muscles obliques
au cours de I'épitoquie. Pour les mémes raisons, il n’a pu apporter de résultats probants
4 I'étude des néoformations dorsales et ventrales, et du faisceau sus-nervien.

Le travail de A. PRENANT a un autre objet. Faisant le point de nos connaissances
sur le muscle des Annélides et de ses travaux sur les Serpuliens, en particulier, il montre
qu’il est conforme aux faits de considérer le muscle entier comme ayant une constitu-
tion syncytiale. Chaque compartiment musculaire contient un grand nombre de lamelles
myoplasmiques, offrant souvent un arrangement penniforme, plongées dans un sarco-
plasme semé de noyaux. Toutefois, chez les Néréidiens et les Nephtidiens, les lamelles
auraient la valeur de fibres cellules. Abordant ensuite la striation double oblique, il
Iexplique par le déplacement en sens inverse des demi-lamelles. Il estime que les petites
lamelles périphc’ri(jues des couches longitudinales appartiennent 4 des él¢ments plus
jeunes et représentent une zone génératrice. Il accorde ensuite une grande importance
4 I'évolution du tissu conjonctif chez les espéces ou la maturité sexuelle s’accompagne
de modifications internes sensibles et montre que ceci a échappé & beaucoup d’auteurs.
L’étude de la sarcolyse conduit A. PRENANT & conclure que, si chez les Serpuliens il se
produit des sarcolytes striés et en fuseau, partout ailleurs on assiste &.une dégénéres-
cence des lamelles qu’il qualifie de cireuse et qui aboutit a leur chute dans le caclome.
De toute maniére, ces sarcolytes sont libres et ne sont pas englobhés par des phagocytes
quelconques : il n’y a pas de phagocytose, mais lyocytose. Telles sont, sommairement
précisées, les observations et les conclusions de A. PRENANT. J’ai jugé utile®de les rap-
peler, car certains aspects de la cytologie musculaire au cours de I'épitoquie des Néréi-
diens m’ont parfois conduit & des interprétations différentes.

Introduction.

J’ai entrepris pour les divers muscles, dont j’ai -indiqué plus haut les caractéristiques
anatomiques, une étude cytologique précise. Les techniques histologiques courantes ne pouvant
fournir que des renseignements fragmentaires pour un tissu qui s’avérait extrémement plastique
au cours de I'épitoquie, j’ai en recours & des techniques cytologiques rigoureuses. La presque
totalité des résultats consignés ci-dessous a été fournie par du matériel fixé "au Helly ou au
B. O. 8. U, et sur lequel j’ai appliqué soit la technique de Volkonsky, soit I’hématoxyline de
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Regaud. Pour confirmer la nature mitochondriale de certains chondriosomes, j’ai eu recours
4 la technique élective de Benda. J’ai pratiqué également des imprégnations suivant la technique
d’Hirschler. J’ajouterai que j’ai pu rassembler un matériel d’étude extrémement abondant (par-
ticuliérement pour Nereis irrorata et Nereis pelagica), récolté & intervalles réguliers et rappro--
chés dans le temps, condition indispensable pour suivre sans hiatus toutes les transformations
musculaires.

Pour cette étude cytologique, j'envisagerai successivement les divers faisceaux musculaires,
examinant pour chacun d’eux l'aspect de leurs fibres chez les formes atoques, les modifications
qu’elles subissent, leur structure chez les Héléronereis mitres, I1 me faudra, en outre, rattacher
ces stades évolutifs de la musculature & ceux des produits génitaux. Les divers muscles ne
subissent pas, en effet, une évolution comparable ni dans la forme, ni dans le temps : envisager
I'état de tous les muscles a des stades successifs de I’¢pitoquie n’eGit pas permis de dégager
aussi aisément les faits essentiels.

Je comiencerai par les muscles longitudinaux et obliques qui, au cours de Pépitoquie,
présentent d’importantes transformations, pour aborder ensuite les faisceaux néoformés, ainsi
que les muscles secondaires, J'examinerai également les questions importantes de I'insertion des
fibres, de leur striation et de leur sarcolyse. Enfin, je rappellerai que beaucoup d’auteurs ont
employé le terme de fibres sans pour cela impliquer la notion de cellule musculaire. A, PRENANT
considére qu’il faut désigner par lamelles les éléments contractiles ou myoplasmiques; "c’est
uniquement chez les Néréidiens et les Nephihydiens qu’ils ont la valeur de fibres cellules.
J’employerai indifféremment les deux désignations puisqu’il ne peut y avoir aucune ambiguité
4 cet égard chez les Nereis. Maints auteurs, tout en considérant Félément musculaire comme un
symplaste multinucléé rempli de myofibrilles, lui conservent d’ailleurs la dénomination de fibre
en raison de son aspect physique et de sa longueur considérable.

A. — Muscles longitudinaux ventraux et muscles longitudinaux dorsaux.

1° INDIVIDUS ATOQUES

Les fibres des muscles longitudinaux dorsaux et ventraux présentent des aspects
identiques et des phénoménes évolutifs exactement supei'posables; aussi les examinerai-je
de pair, aussi bien a leur état atoque qu’a tous les stades transitoires, jusqu’a leur struc-
ture chez les formes hétéronéréidiennes.

Chez Nereis fucata, je ne reviendrai pas sur la description histologique qu’en a
donnée CHARRIER : il les représente simplement avec un noyau axial, plus ou moins cen-
tral, et avec trés peu de sarcoplasme. J'ajouterai que toutes les techniques cytologiques.
m’ont montré les myofibrilles. CHARRIER ne les figure que pour les fibres de la néofor-
mation dorsale; partout ailleurs, il se contente de distinguer seulement sarcoplasme et
myoplasme. En section transversale, les fibres apparaissent formées de deux lamelles
accolées; la cavité interlamellaire virtuelle est matérialisée par une ligne de part et d’autre
de laquelle est disposde, & peu prés perpendiculairement, une fine striation (fig. 5, 1).

Chez Nereis irrorata et chez Nereis pelagica, les fibres offrent le méme aspect que
chez Nereis fucata. Elles sont rubanées. En section transversale, ce sont de courts
fuseaux dont la hauteur oscille entre 10 et 23 u, la largeur entre 4 et 6 p, plus effilés du
cOté tégumentaire; dans cette direction, elles présentent un prolongement parfois trés
long (fig. 5, 2 et 3). Ce prolongement n’est autre qu’un des nombreux trabécules qui, par
groupes, réunissent de place en place chaque fibre aux sous-jacentes. Leur disposition
apparait nettement sur les coupes longitudinales. Ces trabécules anhistes ne semblent
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pas étre de nature myofibrillaire; je les considére comme faisant partie d’une fine arma- °
ture de fibres conjonctives reliant entre eux tous les éléments du muscle (fig. 5, 5 et 6).

Du c6té opposé, le bord de 1a fibre, moins aigu, est souvent obtus ou arrondi. Ici éga-
lement, Ia cavité interne est rarement visible, la presque totalité des sections ne montre
dans son axe qu’une simple ligne : celle-ci matérialise le plan de contact des deux demi-
lamelles constitutives de la fibre. Dans chaque demi-lamelle, perpendiculairement a la
ligne axiale, on peut observer une fine striation formcée de raies réguli¢rement espacées
et dont I’écartement, mesuré sur de nombreuses coupes de fibres, oscille autour de 0 ¢ 5
pour Nereis pelagica, entre 0 p 5 et 0 p 6 pour Nereis irrorata. Cette fine striation cor-

F16. 5. — 1 : Nereis fu-
cata.. Coupe transver-
sale des fibres néréi-
diennes du muscle
longitudinal  ventral
(Helly-Volkonsky), —
2: Nereis pelagica
(atoque). Coupe trans-
versale des fibres né-
réidiennes du muscle
longitudinal  ventral
(Helly osmiqué - Vol-
konsky). — 3: Ne-
reis irrorata (atoque).
Coupe transversale des
fibres néréidiennes du
muscle  longitudinal
ventral (Helly-Vol-
konsky). — 4 : Nereis
irrorata (mile). Coupe
sagittale : effilement
terminal des fibres
néréidiennes du mus-
cle longitudinal ven-
tral et lcur insertion
sur la cuticule (Helly
osmiqué - Volkonsky).
— & : Nereis irrorata
(male). Coupe sagit-
tale : aspects des fi-
bres du muscle longi-
tudinal ventral, leurs
insertions  multiples

sur la cuticule (Helly-hématoxyline). — 6 ¢ Nereis irrorata. Coupe frontale : fibres anastomosées du

muscle longitudinal ventral néréidien accompagnées d’une trame conjonctive (Helly-Volkonsky), —

— 7 : Nereis irroralia (male). Coupe sagittale ;: insertion sur la cuticule des myofibrilles provenant

des fibres du muscle longitudinal ventral néréidien (Helly-hématoxyline). — C : cuticule. Gm : glandes

4 mucus tégumentaires. H : hypoderme. mc : muscles circulaires. mlv : muscles longitudinaux ven-

traux. Tc: trame conjonctive. Tf : tonofibrilles.

respond A la section transversale des myofibrilles. De rares fibres présentent un noyau,
il est alors souvent central; la cavité entre les deux lamelles cesse d’étre virtuelle et
I'on peut y voir un peu de sarcoplasme autour du noyau. Celui-ci est de petite taille, trés
chromophile, sa dimension transversale ne dépasse jamais 3 y; rarement y ai-je observé
un nucléole qui est alors petit (0 . 5) et peu chromatique. Parfois, le noyau occupe une
position presque latérale, il est alors compris entre les extrémités des demi-lamelles du
coté opposé au tégument; accompagné d’'un peu de sarcoplasme, il fait quelquefois
hernie & I'extérieur (fig. 5, 3). Quant au sarcoplasme, toujours peu abondant, il ne
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recéle aucun chondriome. Sur le bord externe des muscles, les sections des fibres y sont
trés réduites : 1, 2 ou 3 p en hauteur; 1 i en largeur; jamais on n’y remarque de rioyau.

- Examinées dans des coupes sagittales ou frontales, les fibres sont longues, les myo-
fibrilles y apparaissent formant une délicate striation disposée sensiblement dans le sens
de I'allongement des fibres. Dans les régions courbées ou contractées des fibres, 'aspect
est différent : la striation y est double et croisée; j’y reviendrai lorsque je traiterai spé-
cialement la question de la striation (II° partie, chap. IV).

Quelques observations importantes méritent d'étre retenues. Ce sont d’abord les
terminaisons de ces fibres au voisinage de I'épiderme : on les voit, en effet, s’effiler
progressivement en cOtoyant le tégument; & leur extrémité, elles sont en continuité avec
les tonofibrilles épidermiques toujours abondantes dans les régions tégumentaires voi-
sines des muscles. Les seclions transversales de ces extrémités effilées ne sont autres
que les petites fibres que j’ai signaldes plus haut sur le bord externe des muscles exa-
minés en coupe transversale. ‘ '

L’examen des sections transversales pourrait laisser supposer que ces petites fibres
marginales représentent les éléments d’une assise génératrice ou encore de jeunes fibres
en formation. Mais elles sont toujours anucléées et leur observation longitudinale léve
toute ambiguité : on ne trouve pas d’étroites fibres marginales et longitudinales sur de
telles coupes, mais bien des fibres de hauteur normale et qui s’effilent vers leur extré-
mité (fig. 5, 4).

Ces fibres longitudinales contractent en outre avec I’épiderme d’autres liaisons.
Sur des coupes sagittales, j'ai observé certaines fibres ayant leur bord, c6té tégumentaire,
ouvert de place en place et prenant contact avec le tégument; 1a aussi, j’ai constaté
que les myofibrilles, quittant la fibre par de telles anastomoses, sont en relation de
continuité avec le systtme tonofibrillaire de 'épiderme (fig. 5, 5 et 7).

On ‘découvre parfois des anastomoses assez comparables, mais entre deux fibres .
contigués : il s’agit Ue véritables anastomoses de fibres qui ont, comme celles du bord
tégumentaire, une large ouverture par laquelle leurs myofibrilles passent dans une fibre
voisine identiquement ouverte (fig. 5, 6). Un tel aspect rappelle alors celui que FAUVEL
a décerit et figuré (planche XVIII, fig. 38 et 39) dans les muscles longitudinaux des
Ampharétiens. Ces anastomoses expliquent la curieuse particularité occasionnellement
observée en coupe transversale de deux systémes lamellaires plus ou moins fusionnés
(fig. 6, 5). 11 explique aussi I'impossibilité devant laquelle se sont trouvés un certain
nombre d’auteurs qui ont tenté de les dissocier : d’aucuns y sont parvenus, mais au
prix de déchirures. I1 existe, en outre, de fines fibres conjonctives ne constituant pas
des anastomoses de substance contractile, mais plutot une fine trame conjonctive reliant
entre elles les fibres du faisceau, ainsi que je I'ai signalé plus haut (fig. 5, 6).

Jajouterai que certaines fibres longitudinales vues en long montrent le noyau
accolé, mais en dehors du systéme myofibrillaire (fig. 6, 7 et 2). Ces figures sox_lt a
rapprocher de celles données plus haut & propos de la position latérale du noyau
(fig. 5, 3). Celui-ci est allongé dans le sens de la fibre et mesure 4 4 5 p dans sa plus
grande dimension (fig. 6, 7 et 2). ‘

Chez Nereis longissima; on observe les mémes dispositions que chez les deux espéces
précédentes. Les sections avec noyau sont toujours rares pour ces fibres longitudinales
trés longues. Dans la partie non pennée du muscle longitudinal dorsal, les noyaux sont
rarement axiaux, mais trés fréquemment en position latérale appliqués contre les deux
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demi-lamelles myofibrillaires (fig. 6, 3). Ce sont des noyaux de 3 p environ chez lesquels
le nucléole, quand il existe, est toujours petit et peu chromatique. En ayant recours
aux techniques cytologiques, on observe ais¢ément les myofibrilles dont Pécartement, &
peine vsupérieur a celui de Nereis pelagica, oscille entre 0 i 55 et 0 . 65. Dans la région
penndée, la structure des fibres est la méme; on les voit disposées plus ou moins obli-
quement de part et d’autre des cloisons, insérées elles-mémes perpendiculairement & la
fine lame conjonctive qui borde le muscle longitudinal sur sa face tégumentaire (fig. 1, 4).
Jai toujours observé les rares noyaux musculaires appliqués sur le bord des deux
lamelles myofibrillaires. Pas plus que chez Nereis irrorata e{Nereis pelagica, on n’observe
de chondriome dans le sarcoplasme.

Chez Périnereis cultrifera, 1'étude des fibres longitudinales dorsales et ventrales
conduit aux mémes résultats généraux. Je signalerai une prépondérance marquée de la
position latérale du noyau, le noyau axial est extrémement rare (fig. 6, 4 et 5). Les
mesures apportent des chiffres comparables : noyau en coupe transversale : 3 u; inter-

Fic. 6. — 1 : Nereis irrorala, Coupe
frontale : filbres néré¢idiennes du muscle
longitudinal ventral avee noyaux en
position sub-latérale (Helly-Volkonsky).
— 2 : Nereis pelagica. Coupe para-sagit-
tale : mémes aspects que fig. 6, 1 (Helly
osmiqué - Volkonsky). — 8 : Nereis lon-
gissima (atoque). Coupe transversale des
fibres néréidiennes du muscle longitu-
dinal ventral, noyau fréquemment laté-
ral (Helly-Volkonsky). — 4 : Perinereis
cultrifera (atoque). Coupe transversale
des fibres néréidiennes du muscle longi-
tudinal ventral, prépondérance marquée
de la position latérale du noyau (Helly-

: hématoxyline).—5 : Périnereis cultrifera

(atoque), Coupe transversale de flbres composées du muscle longitudinal ventral, région non pennée.

Cet aspect correspond A une section passant par l'anastomose de deux fibres contigués (fig. 6, 6)

(Helly-Volkonsky).

valle des myofibrilles : 0 p. 5 & 0 p 6. Dans la région du muscle longitunal ventral &
constitution penndée, les fibres disposées assez régulitrement ne m’ont jamais montré de
noyau axial. Je signalerai en passant que si, dans le sarcoplasme, on n’observe: pas
de chondriome, on trouve, par contre, dans le tissu d’allure conjonctive formant les
cloisons de la région pennée, d’épais et courts chondriocontes. Ils sont identigues 4 ceux
que j’ai vus abondants dans 'épiderme de cette espéce.

En définitive, les fibres des muscles longitudinaux dorsaux et ventraux des formes
atoques présentent un certain nombre de caractéres communs chez nos espéces. Ce sont
des fibres rubandes, aplaties, formées de deux demi-lamelles myoplasmiques accolées
I'une contre I'autre sur la majeure partie de leur longueur : un tube myoplasmique, en
quelque sorte, dont un laminage latéral aurait fait disparaitre toute cavité centrale.
Les lamelles myoplasmiques montrent des myofibrilles espacées d’environ 0 y. 5, disposées
parallelement dans le sens de l'allongement de la fibre. Le noyau est parfois axial,
mais on l'observe souvent marginal et parfois méme laléral : cette position, plus fré-
quente chez Nereis longissima et Périnereis cultrifera, semble méme étre la régle pour
les fibres a disposition pennée de ces deux dernitres especes. Le sarcoplasme est trés
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réduit et ne présente aucun chondriome; de telles fibres s’effilent aux extrémités et, 1a
ol elles cotoient le tégument, elles s’anastomosent avec le systéme de tonofibrilles épider-
miques. Leur caractére le plus marquant est la prépondérance du myoplasme : c’est ce
qu'on est convenu d’appeler des fibres du type néréidien.

2° INDIVIDUS PRE-EPITOQUES ET EPITOQUES

a) Dédifférenciation de la fibre néréidienne.

Si I'on examine des exemplaires pendant la croissance des produits génitaux, au
cours d’une période qui commence environ deux mois & deux mois et demi avant I'essai-
mage, on assiste non seulement & la série de modifications anatomiques des muscles pré-
cisée plus haut, mais aussi 4 d’importantes transformations cytologiques des fibres.
CHARRIER les décrit comme identiques a celles des muscles obliques qu’il étudie au préa-
lable longuement. Ce sont en réalité des processus extrémement différents. L’insuffisance
de ses méthodes techniques a pour une large. part contribué & sa description erronée.

Région antérieure du corps. — Au cours de P'épitoquie, les fibres y restent du type
néréidien méme chez 'Hétéronereis miire. Cette observation est valable pour Nereis irro-
rata, Nereis longissima, Nereis pelagica, Périnereis cultrifera, comme pour Nereis fucata,
chez qui CHARRIER l'avait indiquée. Tout au plus observe-t-on, dans les deux derniers
segments de cette région antérieure, quelques fibres qui évoluent comme dans la région
hétéronéréidienne. '

Région hétéronéréidienne. — Chez Nereis irrorata et Nereis pelagica, pour lesquelles
je disposais d’un trés grand nombre d’exemplaires, j’ai pu suivre de trés prés I'évolution
des fibres longitudinales.

J’ai déja signalé ¢hez les formes atoques que la région externe des muscles longitudi-
naux se différenciait sur coupes transversales par I’abondance de petites sections, et jai
montré qu’il s’agissait non d’une zone génératrice, mais des extrémités effilées de fibres
longitudinales. J’ai constaté, au cours de ’hétéronéréidation, que cette disproportion dans
la taille des sections musculaires allait s’accentuant. Les fibres les plus internes du
muscle longitudinal ventral, la totalité de celles des replis latéraux, les fibres internes du
muscle longitudinal dorsal augmentent notablement de taille; leur largéur passe de 3 et 4 p
4 6, 7 et 8 4, et leur hauteur atteint parfois 50 y. Entre les fines sections périphériques et
ces derniéres hypertrophiées, il y a d’ailleurs des termes de passage. J'ai suivi le/gonﬂe- :
ment et I'évolution des fibres et rassemblé les observations suivantes.

On voit d’abord une amphophilie marquée du myoplasme dans chaque demi-lamelle
le long de leur plan de contact, la striation est toujours apparente et le noyau est
toujours petit et sans nucléole. '

Puis les deux demi-lamelles semblent se détacher I'une de l'autre : il apparait dans
leur plan d’accolement de petites vésicules (1 & 2 p), fantét isolées, tantét juxtaposées,
mais toujours plus abondantes du coté interne et obtus de la fibre que du coté tégumenj
_taire et effilé. Ces petites vésicules sont moulées sur les faces internes du myoplasme qui
parait ainsi comme rongé (fig. 7, 1, 2 et 3). La technique de Volkonsky montre que la
zone de contact du myoplasme et des vésicules est amphophile, mais 4 tendance marquée
pour la fuchsinophilie. On peut supposer que cette zone est le sitge de modifications
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chimiques de la substance myoplasmique, peut-étre méme d’échanges entre le myoplasme
et les vésicules qui prennent naissance. Lorsque les coupes intéressent des noyaux,
ceux-ci sont de plus grande taille (4 &4 5 w), ont acquis un nucléole et leur chromophilie
s’atténue. On n’en rencontre plus en situation axiale, mais on les observe du coté obtus
de la fibre entre les deux demi-lamelles ouvertes ou plus souvent encore faisant hernie
A l'extérieur avec le sarcoplasme. Tout se passe comme si les noyaux axiaux émigraient
vers 'extérieur des fibres.

Dés la formation des vésicules, premiére apparition d’un sarcoplasme interlamel-
laire, qui n’existait primitivement qu’au voisinage du\ noyau, le myoplasme se gonfle.
Sa fine striation s’¢paissit en s’estompant. Elle n’est plus apparente finalement que sur
les faces externes des fibres ol elle se montre par d’étroites excroissances a peine colo-
rables. Sous cette forme, on pourrait prendre de telles fibres pour des sarcolytes a parois
plus ou moins corrodées (fig. 7, 4, 5 et 6). Je ne le pense pas, quelques observations m’ont
amené, en effet, & renoncer a une telle hypothése : 1° A leur contact, je n’ai relevé que
trés exceptionnellement des éléments libres (éléocytes, amybocytes, etc.) susceptibles
d’assurer pareil travail de destruction. 2° Ces sections de fibres gonflées se rencontrent
toujours, aux stades successifs, du c6té interne des muscles; je n’en ai jamais observdes,
entiéres ou fragmentées, libres ou flottantes dans la cavité du corps; par contre, on peut
voir de nombreux sarcolytes fusel¢s et bien striés, sur l'origine desquels je reviendrai
plus loin. 3° En coupes longitudinales, j’ai retrouvé de telles fibres en place, sur une
grande longueur (200, 250 y et plus); je n’ai pas remarqué sur leur longueur de fraces
d’un tron¢onnement susceptible de les diviser en multiples sarcolytes.

Tandis que les myofibrilles s’estompent et disparaissent, 'espace entre lamelles prend
plus d’importance : ce ne sont plus quelques vésicules, mais c’est & présent toute une
zone axiale d’allure plus ou moins spumeuse, dont la chromophilie est de plus en plus
marquée au fur et & mesure que celle des myofibrilles disparait. On observe alors, au
centre des fibres, une masse fortement sidérophile ou fuchsinophile au sein d’'un myo-
plasme devenu homogéne; son contact sinueux avee celui-ci indique bien son origine sous
forme des vésicules ohservées précédemment. J'ajouterai également que la technique
mitochondriale de Benda lui confére une coloration violette intense caractéristique.

Un sarcoplasme abondant se différencie donc au centre de chaque fibre, tandis que
I'épaisseur du myoplasme diminue d’autant; il acquiert en masse une affinité élective
pour certains colorants, affinité que perd en méme temps le systtme myofibrillaire
(fig. 7, 4, 5,6 et 7).

Ce sarcoplasme dcborde, en outre, largement & I'extérieur. Le noyau, qui a continué
de croitre progressivement, atteint 10 4 14 p pour sa plus grande dimension, 5 & 6 pour
Pautre; il renferme un ou deux grands nucléoles (2 p). Ces noyaux musculaires de
grande taille se reconnaissent ais¢ment, tous sont situés latéralement, je n’en ai jamais
vu aucun en position axiale; ils deviennent extrémement clairs.

CHARRIER, sans donner de précisions cytologiques, admet que I'ensemble de la fibre
s’est transformé en une masse protoplasmique. Il n’en est rien chez Nereis pelagica et
Nereis irrorata; la fibre, arrivée au stade que je viens de décrire et que je considére
comme stade de dédifférenciation maxima, garde encore une écorce myoplasmique mince,
certes, mais apparente. Elle présente donc un aspect exactement inverse de la fibre néréi-
dienne, le sarcoplasme est devenu prépondcrant et semble étre le résultat d’'une fonte
partielle du myoplasme. Le sarcoplasme d¢borde largement des fibres.
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b) Redifférenciation de la fibre hétéronéréidienne.

Au sein du sarcoplasme dont la fuchsinophilie est plus diffuse, apparaissent de longs
chondriocontes et des grains. Le chondriome des fibres hétéronéréidiennes a été signalé
pour la premi¢re fois par A. DEHORNE (1926), chez Nereis longissima. Se posant la ques-
tion de son origine, cet auteur écrit : « Il parait juste d’admettre que les constituants
chimiques du myoplasme résorbé et passé dans le sarcoplasme ont pris une part prépon-
dérante dans sa genése. » Concernant cette interprétation, A. PRENANT s’exprime ainsi :
« Je ne puis me prononcer en toute sécurité.. n’ayant eu 4 ma disposition que des
exemplaires hétéronéréidiens de Nereis rava qui avaient été fixés simplement a I'alcool »,
et il ajoute, malgré cette restriction technique, a propos de la genése du chondriome :
« Cest 1a un résultat que les histologistes n’accepteront qu’avec quelque méfiance. »
Quant aux grains apparus avec le chondriome, ils avaient été observés par CLAPAREDE
(1870) dans les fibres musculaires de I'Hétéronereis Dumerilii. Sur mes préparations, j’ar
constaté qu’ils présentaient les mémes affinités colorantes que le chondriome.

II devenait particuliérement important, dans ces conditions, de rechercher d’abord
Pévolution des uns et des autres et de montrer ensuite, 4 la Iumiére d’une technique cyto-
logique précise, si le doute suggéré par A. PRENANT devait étre maintenu ou levé. Les
observations ci-dessous sont relatives & des formes pré-épitoques de Nereis irrorata et
Nereis pelagica fixées soit au Benoit, soit au Helly, soit au Helly additionné d’acide
osmique (une goutte de solution 4 2 % par cc. de fixateur); les coupes traltces suivant la
technique de Volkonsky ou I’hématoxyline de Regaud.

Je rappellerai d’abord les observations indiquées plus haut. Au fur et & mesure que
le myoplasme diminue d’¢paisseur, le sarcoplasme prend sa place et il est bien admis que
celui-ci résulte de la transformation de celui-Ia par un phénoméne de dédifférenciation

En outre, il est particulitrement significatif de constater que la fuchsinophilie et la
sidérophilie des fibrilles; perdues au moment ol celles-ci s’estompent et disparaissent, se
retrouvent dans un sarcoplasme formé a leurs dépens, sarcoplasme qui précédemment ne
Présentait pas de telles affinités. Il y a indiscutablement migration de la substance cons-
titutive des fibrilles vers le sarcoplasme. Sa coloration 4 ce stade par la techmque de
Benda, signalée plus haut, en est une preuve évidente.

Or, c’est précisément au sein de ce sarcoplasme que s’élabore un abondant chon-
driome, au moment méme ou, & son tour, le sarcoplasme perd sa fuchsinophilie intense
et son affinité pour le violet cristal de Benda, pour ne plus les présenter qu’a I'état faible
et diffus. Le chondriome apparait sous forme de longs chondriocontes formant un feu-
trage relativement dense et, grosso. modo, concentrique autour du noyau avec lequel ils
sont presque en contact. Ils sont plus ou moins enchevétrés & ce niveau. Au fur et a
mesure que I'on s’éloigne du noyau et que l'on examine le sarcoplasme contenu dans
I'intervalle entre les deux fines lamelles myoplasmiques d’'une méme fibre, on les voit
quitter la disposition concentrique pour s’aligner plus ou moins dans le sens de I'allon-
gement de la fibre (pl. I, 7). J’en ai observé d’extrémement longs mesurant 40 p et plus.
A. DEHORNE (1925) a décrit des aspects analogues chez Stylaria lacustris : dans les
muscles longitudinaux, il observe, autour du noyau, un feutrage dense de chondrio-
contes et le long des fibres des chondriocontes géants qui peuvent atteindre un demi-
millimétre. 11 les considére comme des sarcoplastes; ils peuvent facilement se résoudre
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en trongons et se cliver longitudinalement; ils peuvent se tordre en spirale assez lache
et prendre I'aspect de vrille. Les longs chondriocontes que j’ai vus chez les Nereis n’ont
pas, tant s’en faut, les mémes dimensions, mais ils révélent les mémes aspects d’enrou-
lement, de torsion et de dédoublement longitudinal (fig. 7, 9). :

J'ai surtout observé, dans le sarcoplasme interlamellaire, I'apparition de nombreux

chondriocontes épais, parfois anastomosés, présentant une tendance marquée a se glo-
buliser de place en place (fig. 7, 8). Le sarcoplasme extra-lamellaire, par contre, ne
~ contient qu'un chondriome gréle, mais trés colorable, dont les longs filaments, plus ou

moins enchevétrés, peut-étre anastomosés, simulent ou réalisent un véritable réseau

Fio, 7. — 1 a 7 ;: Nereis pelugica.

® e Stades successifs$ de la dédiffé-

renciation des fibres néréidien-

nes des muscles Jlongitudinaux

dorsaux et ventraux. Ampho-

philie du myoplasme, séparation

des deux demi-lamelles du myo-

s plasme, apparition des wésicules

axiales (1 & 3)- (Helly-Vol-

konsky). Développement du sar-

coplasme sidérophile axial, dis-’

parition de la fibrillation (4 &

6, (Helly-hématoxyline). Aspect

ultime : sarcoplasme fuchsino-’

phile axial, persistance du myo-

plasme sans fibrillation appa-

rente (7) (Helly-Volkonsky), —

8-9 : Nereis irrorata (pré-épi-

toque médle). Formation des

plastes dans le sarcoplasme des

fibres du muscle longitudinal

ventral au cours de leur redif-

férenciation (8) (Helly osmi-

qué - Volkonsky). Longs chon-

driocontes du sarcoplasme des

fibres du muscle longitudinal

ventral au cours de leur redif-

férenciation (9) (Helly osmi-

qué - Volkonsky). — 10-11 : Ne-

reis pelagica (pré - épitoque

mile)., Coupe transversale des

fibres des muscles Jongitudinaux dorsaux et ventraux au cours de leur redifférenciation : myoplasme

dépourvu de fibrilles colorables, épaississement des plastes, leur accolement & la paroi myoplasmique

de la fibre (10) (Helly-Volkonsky). Plastes appliqués contre I'écorce myoplasmique et asscz réguliére-

ment disposés; 4 noter deux fibres accolées coupées au voisinage de leur anastomose (11) (Benofit-
Volkonsky).

(pl. 1, 2). Sur pi¢ces imprégnées (technique d’Hirschler), cette dernitre formation qui’
pourrait étre prise, en raison de sa morphologie, pour un appareil réticulaire de Golgi,
ne réduit pas le tétroxyde d’osmium; le feutrage de chondriosomes périnucléaires, pas
davantage d’ailleurs. ,

Les chondriocontes épais interlamellaires gardent une chromaticité intense au niveau
de leurs renflements; ces derniers s’individualisent en grains, tandis que pdlissent les
trongons plus ou moins onduylés qui les unissent. De véritables plastes se constituent
ainsi (fig. 7, 8).

Jai, en outre, noté que ces chondriocontes, lorsqu’ils ne sont pas alignés dans le
sens de la fibre, s’orientent suivant deux directions obliques ; en méme temps, leur

»
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espacement sensiblement régulier confére & ces fibres longitudinales en plein remanie-
ment un aspect vraiment caractéristique (pl. I, 2). Ces formes pachynétiques ne sont
pas le résultat d’une technique insuffisante susceptible de modifier la morphologie de
ces chondriosomes. Peu importe le fixateur cytologique employé, qu’il soit osmié ou
non : les mémes figures ont été obtenues aussi bien avec le Helly qu’avec le Benoit, le
‘Regaud et le Champy. o

Les sections transversales des fibres longitudinales peuvent laisser échapper de tels
aspects, eu égard & leur disposition sub-longitudinale. Sur de telles coupes, le sarco-
plasme parait, en effet, bourré d’épais granules mitochondriaux, les portions filamen-
tecuses n’y étant que trés partiellement visibles (fig. 7, 10). :

Or, cette tendance pachynétique s’accentue et le systéme se résout presque tota-
lement en grains épais appliqués sur la paroi myoplasmique de la fibre (fig. 7, 11).
En méme temps, & leur contact étroit, j’ai vu réapparaitre dans la mince pellicule de
myoplasme une striation réguli¢re comparable, dans une certaine mesure, a celle observée
dans les fibres néréidiennes, et cette nouvelle striation est Benda-positive (pl. I, 5).
Cest dans les sections transversales de fibres, montrant parfaitement la striation, que
'accolement des grains et des nouvelles myofibrilles m’est apparu le plus démonstratif.
Mais déja, précédemment, j'avais vu les épais chondriocontes alignés et assez régulié-
_rement espacés dans les fibres examinées longitudinalement. 11 est également frappant de
constater que I'écartement des nouvelles myofibrilles soit compris entre 0pb5etOp 6,
et que la moyenne des intervalles entre chondriocontes ait sensiblement la méme
valeur : 0 p 5. .

Enfin, bien que, chez quelques individus présentant les caractéres de I'¢pitoquie
(soies en particulier), j’ai encore pu observer de longs et fins chondriocontes, ddans la
grande majorité des cas, les formes allongées du chondriome disparaissent chez les
Hétéronereis mures. \Un grand nombre de grains ¢épais oblitére alors le sarcoplasme
entre les lamelles myoplasmiques. Il est permis de supposer que I'exception signalée
ci-dessus correspond peut-étre & un état de maturité morphologique, mais non physio-
logique; celle-ci, en effet, n’apparait qu’aprés celle-la. :

Ces grains sont sans nul‘ doute analogues a4 ceux que CLAPAREDE a observés chez
une Hétéronereis Dumerilii, et qu'il considére comme caractéristiques de la fibre hétéro-
néréidienne. Ils ne se colorent pas tous avec la méme vigueur par la fuchsine, dans la
technique de Volkonsky, et leur sidérophilie est parfois moins accusée pour les uns que
pour les autres. La technique de Benda, que 'on s’accorde a reconnaitre comme élective
du chondriome, en colore certains en violet foncé, d’autres avec moins d’intensité.

Enfin, sur pidces imprégnées (technique d’Hirschler), d’aucuns noircissent plus ou
moins vigoureusement, témoignant ainsi de leur teneur en lipides, sans pour cela pré-
senter d’aspects dictyosomiques. J'ajouterai que la taille de ces sarcoplastes granuleux,
riches en lipides, n’a rien 4 voir avec les importantes masses graisseuses des éléocytes.
Il'y a 1a un critére permettant une discrimination sire entre sarcoplasme et éléocytes.

Les petites sections de la zone musculaire contre le tégument montrent une évolution
comparable, bien que moins apparente, eu égard a leurs petites dimensions. Nous avons
vu qu’elles n’étaient autres que les extrémités effilées des fibres longitudinales, non loin
de leur point d’insertion contre le tégument. Leur section se différencie, outre la taille,
par I'absence totale de noyau; on n’en trouve jamais, en effet, aux extrémités des fibres.
Certaines sections de taille particuliérement exigué ne montrent que le myoplasme avec
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ses secctions de myofibrilles sans sarcoplasme; elles correspondent a la portion sub-
terminale des fibres, ol la fermeture de la gouttitre myoplasmique est totale, et 'on sait
qu’aux extrémités le sarcoplasme est toujours absent (fig. 8, 7).

Pour Nereis fucata, Nereis longissima et Périnereis cultrifera, je n’ai pas rassemblé
de matéricl en aussi grande abondance que pour les deux espéces précédemment exami-
nces. Mais, sans pouvoir suivre la dédifférenciation de la fibre néréidienne et la reconstitu-
tion de la fibre hétérondréidienne avec la méme précision, j’ai cependant retrouvé un
certain nombre de stades exactement comparables & ceux que je viens de décrire.

Fic. 8. — 1: Nereis pelagica (sub-
hétéronereis méale), Coupe trans-
versale du bord externe du
muscle longitudinal ventral, les
petites sections correspondant
aux extrémités effilées des fibres
(Benoit-hématoxyline), — 2 :
Nereis longissima (sub-hétéro-
nereis mile). Coupe transversale
des fibres du muscle longitudi-
nal ventral au cours de leur re-
différenciation (comparer & fig.
7, 10, 11) (Benoft - hématoxy -
line). — 3-4 : Leptonereis gluu-
ca (hétéronereis maéle). Fibres
néréidiennes du muscle longi-
tudinal ventral de la région an-
térieure (3). Fibres hétéroné-
réidiennes dans la région trans-
formée, méme muscle (4) (Hel-
ly-Volkonsky), — 5-6 : Périne-
reis cullrifera. Stades succes-
sifs de la dédifférenciation des
fibres des muscles longitudi-
naux : gonflement des myofi-
brilles précédant leur dispari-
tion et formation du sarco-
plasme fuchsinaphile (5) (Helly-
Volkonsky). Coupe sagittale
chez un individu pré-épitoque @
Pemplacement du fafsceau cir-
culajre coupé transversalement
montre des flbres en nombre
réduit, des amibocytes et lino-

cytes dans le vide laissé par les fibres sarcolysées (6) (Helly-Volkonsky), — 7 : Nereis pelagica

(atoque). Fibres néréidiennes du muscle parapodial dorsal (Helly-Volkonsky), — A : amibocytes. Fc:

fibres circulaires. Lin : linocytes.

Chez Nereis longissima, j’ai observé le noyau parfois en position axiale, mais bien
souvent latéral. J'ai retrouvé de nombreux stades de dédifférenciation : amphophilie de
la fibre, vésiculisation de la partie centrale de la fibre et disparition de la striation. J'ai
" revu les aspects signalés par A. DEHORNE (1926) chez cette espéce : chondriome et plastes
des fibres hétéronéréidiennes (fig. 8, 2). Il semble bien, dans ces conditions, que les
transformations doivent étre les mémes. Quant a la disposition pennée de la portion
latérale du muscle longitudinal dorsal, je F'ai retrouvée chez PHétéronereis, bien que
moins apparente. Les fibres sont presque couchées sur la cloison conjonctive, elle-méme
fortement amincie.

Chez Périnereis cultrifera, le noyau est presqu’exclusivement latéral. J'ai observé
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des fibres gonflées présentant des myofibrilles fortement épaissies, mais encore colorables,
alors que, chez les espéces précédentes, le renflement des myofibrilles allait de pair avec
leur perte de colorabilité (fig. 8, 5); leur épaississement précéde ici leur transformation
chimique, au lieu d’en étre synchrone. J’ai revu des fibres chez lesquelles le contour
festonné était la seule trace laissée par les myofibrilles disparues, tandis que le sarco-
plasme développé dans Paxe avait acquis la fuchsinophilie perdue par la substance
contractile. Chez ’'Hétéronereis miure, les mémes grains, doués des mémes affinités, abon-
daient dans 'axe sarcoplasmique et présentaient de similaires contacts avec les néomyo-
fibrilles. J’ajouterai enfin que j’ai observé, seulement chez cette espéce, des fibres du
muscle longitudinal dorsal qui, du c6té du caclome, présentaient des phénoménes de
dégénérescence comparables 4 ceux que A. PRENANT a attribués a une lyocytose. J'y revien-
drai plus loin en étudiant plus spécialement la sarcolysé. ,

Nereis fucata m’a montré aussi la disparition de la fibrillation, la persistance d'une
pellicule myoplasmique, l’existence de chondriocontes et de grains, et I'apparition de
nouvelles fibrilles dans le muscle hétéronéréidien : en somme, les stades principaux
observés chez les autres Nereis.

Chez Leptonereis glauca, je n’ai pu rassembler que des Hétéronereis males recueillies

en péche pélagique. Je n’ai donc pas examiné de stades transitoires. Dans la région anté-
ricure non transformdée, les fibres sont du type néréidien sans chondriome. Dans les
métaméres épitoques, les fibres longitudinales m’ont montré, comme chez les espéces
- précédentes, le méme myoplasme pelliculaire avec d’identiques myofibrilles longitudi-
nales et un sarcoplasme riche en plastes granuleux (fig. 8, 3 et 4). Dédifférenciation de la
fibre néréidienne, redifférenciation d’une fibre hétéronéréidienne aux dépens de substances
libérées par la dédifférenciation, semblent étre des phénoménes comparables chez ces six
especes. o .
Chez ces Nereis les replis latéraux des muscles longitudinaux ventraux subissent un
gonflement et une amphophilie qui marquent un début de dédifférenciation, mais on n’y
voit pas d’autres stades évolutifs : le phénoméne ne va pils plus loin. A I'épitoquie,
ces fibres ne révélent ni chondriome, ni plastes; elles ont gardé la plupart des caractéres
néréidiens,

- En définitive, lorsque les muscles longitudinaux ventraux et dorsaux ont achevé leur
redifférenciation, ils sont constitués par des fibres & sarcoplasme prépondérant et 4 myo-
plasme réduit. Ce dernier, incomparablement plus mince qu’a I’état néréidien, présente
des myofibrilles dont I'espacement est sensiblement le méme que chez la Nereis, le sarco-
plasme recéle des grains épais disposés en contact étroit avec les myofibrilles. L'aspect
si différent révélé par les techniques cytologiques précise maintenant dans quelles condi-
tions j’ai pu apporter, au cours du précédent chapitre, des données anatomiques que des
techniques histologiques courantes ne pouvaient laisser soupgonner.

Au stade final, le volume total de ces muscles a subi un léger accroissement dont la
cause certaine est non la formation de fibres nouvelles, mais I'augmentation de dimen-
sions de chacune de celles préexistantes a I'état néréidien. 11 faut noter que cet accrois- "
sement est di principalement au gonflement du sarcoplasme, il va de pair avec un déve-
loppement considérable de la vascularisation. Cest un aspect sur lequel je reviendrai en
examinant les muscles obliques ot il est encore plus marqué.

Le tissu conjonctif ne participe pas & I'épaississement de la musculature longitu-
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dinale, les lames axiales des fibres &4 disposition pennée sont elles-mémes amincies. Quant
aux éléocytes si abondants dans le ccelome, ils ne s’insinuent pas entre les lamelles
musculaires longitudinales et n’interviennent en aucune fagon dans 1’épaississement des
quatre muscles longitudinaux.

Les phénoménes de dédifférenciation musculaue décrits ci-dessus commencent chez
les males lorsque les spermatogemmes, d’assez grande taille, sont formés de spermato-
cytes de premier ordre. C’est lorsque dc¢butent les processus cytologiques marquant la
transformation des spermatogonies en spermatocytes de premier ordre, et décrits plus
loin chez Nereis irrorata, qu’apparaissent les premiers signes de la dédifférenciation. Les
fibres sont redifférencices et ont acquis les caractéres }letéroncréldlens lorsque la spermio-
génése bat son plein. Lorsque les spermatozoides sont formés, le sarcoplasme apparait,
dans la plupart des cas, bourré de sarcoplastes globuliformes.

Chez les femelles, les processus s’échelonnent vers la fin de 1a période d’accroisse-
ment; lorsque les ovocytes ont atteint approximativement les 4/5° de leur taille définitive,
les muscles longitudinaux sont & I’état hétéronéréidien.

INTERPRETATION ET DISCUSSION

Comment interpréter les aspects observés ? Sont-ils susceptibles d’apporter une
solution au probléme de la fibrillogénése des fibres longitudinales hétéronéréidiennes ?

Il parait d’abord indiscutable qu’au cours de I’épitoquie, la fibre néréidienne subisse
une dédifférenciation qui a pour résultat la transformation en sarcoplasme d’une part °
importante de son myoplasme. Le fait a ¢été démontré par CHARRIER et admis par
A. PRENANT; il est mis en évidence par les techniques histologiques les plus simples.
Mais-ce qui est capital, & mon sens, c’est la disparition des myofibrilles néréidiennes ou
d’une partie essentielle de leurs constituants, et I'apparition subséquente dans le néo-
sarcoplasme de substances que je qualifierai de prochondriomales. L’affinité élective de ce
sarcoplasme pour les colorants mitochondriaux (y compris le violet cristal de Benda) est
d’autant plus suggestive que, peu aprés, un chondriome abondant se dégage, s'indivi-
dualise en son sein.

Or, A. DEHORNE (1926), signalant le premier I’apparition de chondriocontes dans les
fibres hétéronéréidiennes (Nereis longissima), ajoutait : ¢ Il ne semble, & aucun degré, que
ces chondriosomes puissent étre des fragments directs de fibrilles contractiles de la Nereis;
par contre, il parait juste d’admettre que les constituants chimiques du myoplasme
résorbé et passé dans le sarcoplasme ont pris une part prépondérante dans la genése du
chondriome. Il y aurait une sorte de contmunté entre la substance contractile reprise et
transformée par ce dernier. »

Les faits rassemblés ci-dessus apportent, en faveur de cctte hypothése, des arguments
positifs 4 défaut d’'une démonstration que seules des analyses microchimiques précises,
encore irréalisables actuellement, pourraient fournir. .

La redifférenciation des myofibrilles est le second point majeur. Pas plus que les
myofibrilles néréidiennes ne se fragmentent pour fournir au sarcoplasme un chondriome
dont il était primitivement dépourvu, pas plus les néofibrilles qui manquaient dans la
mince pellicule myoplasmique ne sont constituées par le chondriome hétéronéréidien
lui-méme, en forme et en substance. Mais c’est au contact étroit des plastes résultant du
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chondriome fondamental que s’individualisent les néo-myofibrilles. Or, elles présentent
a leur tour les réactions mitochondriales caractéristiques (technique de Benda), tandis que
les plastes eux-mémes ont tendance a palir. _

Qu’il y ait une nouvelle migration chimique, que la néofibrillation soit le résultat
d’'un apport provenant des plastes, les observations ci-dessus semblent le prouver; il
serait par contre inexact d’admettre que chondriocontes et plastes constituent morpholo-
giquement I’ébauche des néomyofibrilles, car s’ils sont bien en contact avee la pellicule
myoplasmique, ils n’y pénétrent point. C’est en définitive le sarcoplasme dédifférencié au
cours de la premiére phase qui constitue la partie myogéne de la fibre hétéronéréidienne.

Cette interprétation s’accorde-t-elle avec les résultats de nombreux travaux parus
sur la fibrillogénése ? J’ajouterai toutefois que la plupart ont trait 4 des fibres striées,
beaucoup sont relatifs a la formation embryonnaire des muscles. Les examiner tous
sortirait du cadre de ce travail : je citerai les plus marquants. '

Birscuir (1891), Mac CaLrum (1897-98), pensent que le réseau sarcoplasmique se
régularise et que la substance qui s’accumule aux nceuds du réseau donne naissance a
des faisceaux longitudinaux qui deviennent chez I'adulte les faisceaux de fibres. A. PRE-
NANT (1903-04-05) admet cette théorie réticulo-fibrillaire qui fait de la constitution fibril-
laire le résultat de la différenciation d’une structure cellulaire fondamentale, Mais BENDA
(1899), chez le tétard de Grenouille, avait cru que les mitochondries du sarcoplasme
formaient exclusivement le disque anisotrope. MARCEAU (1903), dans les fibres cardiaques
des Vertébrés, voit également un filament gréle a Porigine des fibrilles. MivEs (1907)
estime que les chondriocontes jouent un role dans la formation totale des fibrilles, et non
des disques colorables seulement. GobLEwskr (1901-1902) voit des granules en chaine
formant des filaments homogénes & V'intérieur desquels se différencient secondairement
des stries transversales. Il assimilie les granules aux mitochondries de BENDA. DUESBERG
(1910), chez I'embryon de Poulet, conclut que les chondriosomes filamenteux se transfor-
ment en fibrilles. Luna (1913) voit des mitochondries s’agréger en filaments dont la
fragmentation donne naissance aux disques Q. Mais HacoowisT (1920) observe de délicats
filaments anhistes et estime que les mitochondries ne peuvent former directement des
myofibrilles. Pour NaviLLE (1922), les fines fibrilles anhistes servent de guide & l'orien-
tation des plastosomes qui donnent naissance aux myofibrilles striées chez les embryons
et tétards de Rana temporaria, HosseLET (1931) pense que la future fibrille ne passe pas
par le stade chondrioconte, mais préexiste & I'utilisation du chondriome qui ne vient que
comme appoint. Quant aux fibrilles anhistes, auxquelles font allusion ces derniers auteurs,
elles pourraicent se former au cours de la gélification de certains sols fibrillaires : de telles
observations ont été faites par LacuEsse (1926), HERINGA et LonR (1926). CONKLIN (1931)
expérimente sur des ceufs d’ascidies par centrifugation, pour déplacer les mitochondries
des cellules musculaires. I1 conclut : « Les mitochondries ne sont pas tx'ansformées en
myofibrilles, mais la matiére granulaire dans laquelle les mitochondries sont normalement
incluses est le matériel & partir duquel sont formées les myofibrilles. > HARVEY (1932-33),
chez les Echinodermes, trouve également que les muscles peuvent se développer méme
si les mitochondries sont centrifugées. I. WEEDs (1936) montre chez le Poulet que les
myofibrilles perdent leur réaction colorée caractéristique en méme temps que les
Premiéres fibrilles apparaissent, mais ne peut affirmer si les mitochondries se trans-
forment directement en myofibrilles ou non.’
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Mais les chondriocontes ne sont pas les seules inclusions qui aient été observées dans
'le sarcoplasme. Les grains interstitiels de KOLLIKER, les sarcosomes d’ARNoLp (1887),
de REtzIus (1890), les ¢« Sarkoplasmakoérner » décrits par HoLMGREN (1907-1908) sont
considérés par DuesBeRG (1910) comme des restes de chondriosomes. REGaUD et FAVRE
(1909) font dériver ces grains interstitiels du chondriome. HosseLET (1931) chez Culex,
en admettant leur nature partiellement mitochondriale, pense que des disques Q ¢mane
une partie de la substance formatrice des grains interstitiels.
~ Quant au Golgi du muscle, pour Casar (1890), Fusarr (1894), VEmarTI (1902), c’est
un délicat réseau ramifié dans le sarcoplasme en relation avec les myofibrilles; DUESBERG
(1914), BoweN (1926), sont de cet avis. HOLMGREN (1908) considére ce réseau Cajal-Fusari
comme le trophosponge du muscle. Pour Lu~a (1911), BEams (1929), Mac DoucaLp (1936),
c’est un corps de forme irréguliére localisé 4 proximité du noyau de la cellule musculaire.
I. G. WEED (1936) figure et déerit un Golgi localisé aux pdles du noyau et remarque que
la fibrillogénése coincide avec I’hypertrophie du Golgi, du noyau et des nucléoles. Plus
récemment, Eastrick (1937), chez les Vertébrés, montre que le muscle strié¢ ne contient
pas de Golgi avec ramifications dans le sarcoplasme; le réseau de Fusari serait di a
Pimprégnation des faisceaux de myofibrilles. Le véritable Golgi s’observe sous forme de
croissants, branches, granules au poéle du noyau et sur ses bords latéraux. |

Ainsi, la fibrillogénése aux dépens du chondriome semble étre assez généralement
admise et, quand la fibrille ne passe pas par le stade chondrioconte, le chondriome inter-
vient indirectement. Quant aux grains interstitiels, les données les plus récentes s’accor-
dent pour en souligner la nature mitochondriale totale ou partielle.

Au cours de la redifférenciation des fibres des muscles longitudinaux, je n’ai jamais
vu de chondriocontes se transformer directement en myofibrilles, ils ne pénétrent pas dans
le myoplasme. Mais ils s’épaississent appliqués contre ce dernier, ils évoluent en plastes
qui participent & I’élaboration des néomyofibrilles; ceux-ci perdent partiellement leurs
affinités colorantes, en méme temps qu’apparaissent les fibrilles. Les observations que
j’ai consignées ci-dessus rejoignent donc certaines des conclusions formulées par les
auteurs cités, en particulier celles relatives & I'importance du role du chondriome dans
la genése des myofibrilles. Je n’ai pas observé avec certitude de fibrilles anhistes pré-
existantes sur lesquelles s’aligneraient chondriocontes épais et plastes, mais le parallé-
lisme de ces derniers et la régularité de leur espacement permettent d’en présumer
I'existence. Peut-étre méme, au cours de la dédifférenciation, la myofibrille néréidienne
ne fait que perdre une partie de sa substance et de sa colorabilité. Elle persisterait
alors sous une forme difficilement décelable.

Quant aux plastes, j’'ai montré qu’ils dérivaient des chondriocontes et qu’ils repré-
sentaient le stade ultime du chondriome du sarcoplasme. Ils sont assimilables aux
grains interstitiels décrits par divers auteurs; mais, ici, ils participent d’une maniére
indirecte A la fibrillogénése. :

Je n’ai pas vu d’appareil de Golgi : les formations réticulées du sarcoplasme étaient
indiscutablement de nature mitochondriale. Tout au plus certains plastes en forme de
grains ¢épais étaient osmio-réducteurs, mais ne se présentaient jamais sous forme de
vrais dictyosomes. .

Je reviendrai sur cette question de la fibrillogénése & propos des faisceaux muscu-
laires nouveaux des formes épitoques, également dans le cas de phénoménes de régé-
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nération chez les Hétéronereis. Je n’en ai pas,' dans ce travail, abordé l’'étude au cours
de la myogénése larvaire. Il serait particuli¢rement intéressant de rechercher si les
muscles embryonnaires acquiérent leur fibrillation en présence de chondriome, I'origine
de celui-ci, §’il existe, la part qu’il prendrait alors dans la fibrillogénése des fibres mus-
culaires néréidiennes qui n’en révéleront plus ensuite avant I'¢pitoquie.

B. — Muscles circulaires.

CHARRIER n’a fait, dans son étude de Nereis fucata, qu'une trés bréve allusion
4 la musculature circulaire, signalant seulement la difficulté de son observation.

J'ai précédemment montré que ces muscles ne formaient pas un revétement continu,
mais étaient constitués de fibres groupées en faisceaux, espacés du coté ventral, plus
nombreux et souvent contigus du cété dorsal.

1° INDIVIDUS ATOQUES

Les coupes sagittales montrent des sections transversales de fibres circulaires com-
parables aux coupes transversales des fibres longitudinales. Elles apparaissent groupdées
dans une cavité canaliforme ménagée dans le tégument sous la musculature longitudi-
nale. Ces fibres circulaires sont plus effilées du coté tégumentaire et se prolongent souvent
de ce coté par une tonofibrille qui va jusqu’a la cuticule. Comme les fibres lon‘gitudi-'
nales, elles sont formées de deux lames contractiles accolées présentant, réguli¢rement
disposées, les sections de leurs myofibrilles. Les noyaux sont extrémement rares et j'en
ai vu quelques-uns dans la mince couche sarcoplasmique faisant corps avec le myo-
plasme. Ce sont des fibres du fype néréidien, mais &4 noyau en dehors du myoplasme.

2° INDIVIDUS PRE-EPITOQUES ET EPITOQUES

Chez V'Hétéronereis, la musculature circulaire est beaucoup moins importante. On
trouve sur coupes transversales des aspects déja signalés par A. DEHORNE et moi-méme
(1933) : trongonnement de fibres et formation de sarcolytes. Ces aspects observés chez
I’Hétéronereis pelagica, je les ai retrouvés chez Nereis longissima, Nereis 1rrorata Péri-
nereis cultrifera. Des sarcolytes libres dans la cavité du corps ou phagocytés par des éléo-
cytes, j’en ai vu chez leurs Hétéronereis et j'y reviendrai en étudiant plus spécialement -
la question de la sarcolyse (I" partie, chap. V).

Les coupes sagittales sont particulitrement démonstratives quant a la disparition
des fibres. La cavité canaliforme remplie de fibres serrées chez les individus atoques
est maintenant occupée pour un tiers de son volume seulement par les muscles, deux
tiers sont vides ou renferment des linocytes et des amibocytes (fig. 8, 6). Quant aux
fibres restantes, elles ont gardé I'aspect néréidien et, tout au cours de I’épitoquie, je n’ai
jamais observé de signes de dédifférenciation. '

Les fibres circulaires subissent donc une sarcolyse importante pendant la phase
épigame, mais celles qui persistent gardent leurs caractéres et resfent néréidiennes,
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C. — Muscles parapodiaux.

1° INDIVIDUS ATOQUES

Les fibres des divers muscles obliques sont rubanés comme celles des muscles lon-
gitudinaux, ainsi que I’a montré CHARRIER. Le noyau y est également tantot axial, tantot
"latéral. Coupées transversalement ou longitudinalement, elles présentent des aspects simi-
laires & ceux décrits pour les fibres longitudinales. Les techniques cytologiques révélent
une fibrillation longitudinale visible; on n’y observe pas de chondriome (fig. 8, 7).

Ce sont des fibres du type néréidien classique. Sauf chez Leptonereis glauca, je les
ai examindes chez les espéces déja citées; elles sont comparables d’une espéce & l'autre
et les détails cytologiques que j’ai donnés précédemment pour les fibres longitudinales
sont valables pour les obliques. '

2¢ INDIVIDUS PRE-EPITOQUES ET EPITOQUES

L’étude de la transformation des fibres obliques au cours de I'épitoquie constitue
une partie importante du mémoire que CHARRIER a consacré & Nereis fucata. Aprés avoir
décrit I'aspect néréidien, il constate que, « chez I’'Hétéronereis mile, on observe en coupe
transversale de longues trainées ¢osinophiles au milieu d’'un réticulum & larges mailles ».
En coupe longitudinale, il note le méme réticulumn parsemé de vaisseaux sanguins et des
éléments musculaires en V rayonnant autour d’un point: c’est le myoplasme de chaque
fibre qui affecte cette forme. Il est conduit 4 considérer ces fibres comme des éléments
a4 myoplasme mince doublés intérieurement d’une épaisse couche de sarcoplasme. Plus
loin, faisant état de leur hypertrophie, il explique le développement considérable de ces
muscles obliques sans I'adjonction d’éléments nouveaux. Il décrit longuement l'accrois-
sement progressif du sarcoplasme, la régression du myoplasme, le retour a I'état embryon--
naire et, pour terminer, ’épaississement I¢ger du myoplasme. Entre temps, il fait allu-
sion & Paugmentation de taille du noyau, sans d’ailleurs la chiffrer, et fait état de quelques
granulations dans le sarcoplasme au voisinage du noyau. Il éprouve quelque difficulté
pour expliquer la modification du lieu d'insertion des muscles obliques qui, chez IHété-
ronereis, partiraient des flancs méme de la chaine nerveuse. Il suppose qu’au cours de la
dédifférenciation, les fibres se détachant de ’hypoderme ventral contracteraient une nou-
velle attache. Pour lui, chaque fibre hétéronéréidienne provient d’une fibre néréidienne
transformée. Or, en précisant la répartition des divers muscles obliques, j'avais été amené
a discuter quelques interprétations anatomiques fournies par CHARRIER. Son étude his-
tologique de la transformation des muscles obliques, telle que je viens d’en relever les
données essentielles, m’est apparue comme trés insuffisante. Elle n’apporte aucune pré-
cision cytologique, ne fait aucune allusion aux myofibrilles, est impuissante & expliquer
le changement d’insertion.

Disposant d’un matériel tres abondant j'ai repris, a la lumiére de techniques cytolo-
giques rigourcuses, la question des fibres parapodiales. J'ai été amené a des résultats
nettement différents de ceux de CHARRIER. Comme pour les muscles longitudinaux, une
technique insuffisante lui a laissé échapper les stades les plus importants de la for-
mation des parapodiaux. ' ~
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De méme que précédemment, Nereis irroratu et Nereis pelagica m’ont fourni la série
compléte des phases évolutives : j'en ai retrouvé quelques-unes chez Nereis longissima,
Nereis fucata, Périnereis cultrifera, pour lesquelles je disposais d’un petit nombre d’exem-
plaires. J’ai, pour cette étude, utilisé les mémes techniques: fixations et colorations, que
précédemment,

a) Région antérieure. — Chez toutes ces espcces, tous les muscles obliques gardent
I'importance et la structure observées chez les individus atoques; si, pour les muscles
longitudinaux, on observe dans les deux derniers métaméres de la région néréidienne
des fibres & caractére hétéronédréidien, il n’en va pas de méme pour les fibres obliques:
toutes sont néréidiennes et il y a un singulier contraste lorsqu’on observe le dernier
m¢étamére néréidien et le premier hétéronéréidien. Il est particuliérement frappant chez
Leptonereis glauca qui, en raison de sa petite taille, montre, & grossissement faible, ces
deux métameéres dans le méme champ microscopique. A

b) Région postérieure. — J’ai montré antéricurement, au_cours de I’é¢tude anato-
mique des muscles obliques a I’état "hétéronéréidien, que les techniques cytologiques
révélaient un comportement différent des muscles parapodiaux ventraux postérienrs d’'une
part, des parapodiaux ventraux antérieurs et parapodiaur dorsaux d’autre part. Les pre-
miers réagissent, vis-a-vis des colorants, comme des muscles néréidiens; les seconds
présentent un aspect hétérogéne. J’examinerai donce successivement ces deux groupes de
muscles.

PARAPODIAUX VENTRAUX POSTERIEURS OU EXTENSEURS., — J’ai retrouvé, chez les
Hétéronereis miires males et femelles, I'étroit faisceau musculaire parapodial ventral
postérieur. Ce faisceau musculaire garde la méme disposition anatomique: il reste inséré
4 la partie latérale e& inférieure de la gaine périneurale, entre celle-ci et les muscles
longitudinaux ventraux. Ses fibres tranchent nettement avec les autres parapodiaux.
A tous les stades de 1’épitoquie, ces muscles gardent leur aspect homogene (fig. 9, 7). Tout
au plus observe-t-on, au moment ot les phénoménes de différenciation battent leur plein
dans les autres faisceaux, une faible amphophilie de la région centrale de leurs fibres:
il y a peut-étre 13 une légére tendance a la dédifférenciation, mais le processus ne va
pas plus loin. Le sarcoplasme reste réduit, il ne renferme aucun chondriosome, le
noyau garde son aspect étroit et allongé, sa taille et sa chromaticité ne varieront pas au
cours de I'épitoquie. Les fibres de ces muscles parapodiaux ventraux postérieurs appa-
raissent avec tous leurs caractéres, non sculement dans les coupes transversales qui con-
tiennent dans un méme plan vertical les deux catégories de parapodiaux (fig. 9, 2), mais
également dans les coupes frontales : on les voit s’insérer sur le bord postérieur du
parapode, et leur cytologie s’oppose singuli¢rement & celle des parapodiaux qui se ter-
minent sur le bord antérieur du parapode. Je reviendrai sur cet aspect en étudiant
spécialement les insertions musculaires (IV* partie, chap. III).

Les parapodiaux ventraux postérieurs se retrouvent donc chez I’Hétéronereis avec
les mémes caractéres morphologiques et cytologiques que chez Yindividu atoque. Ils
restent néréidiens. )

PARAPODIAUX VENTRAUX ANTERIEURS OU FLECHISSEURS. — J’ai observé, chez I'Hété-
ronereis de pelagica, inséré sur la partie latérale et supérieure de la gaine périneurale,
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un étroit faisceau qui se comporte 4 tous les stades de I’épitoquie comme les parapo-
diaux ventraux postérieurs. Méme homogénéité, méme noyau, etc. Son insertion, au voi-
sinage et au contact du parapodial ventral antérieur, laisse présumer qu'il s’agirait de
fibres de ce muscle n’ayant subi aucune modification et restant néréidiennes au cours
de Pépitoquie.

Mais, immédiatement au-dessus de cet étroit faisceau, on se trouve en présence, chez
les Hétéronereis, de la masse importante et méconnaissable des parapodiaux ventraux
antérieurs. Ce sont, chez les formes épitoques, des muscles volumineux qui oblitérent
presque totalement la moiti¢ inférieure des mdétameres dans la partie comprise entre les
muscles longitudinaux ventraux, le tube digestif et la paroi latérale du corps. Leur cyto-
logie est totalement différente des précédents et ils apparaissent sous forme d’une masse
sarcoplasmique importante dans laquelle cheminent des faisceaux de fibres (fig. 9, 2).

Fie. 9. — 1 : Nereis pelagica (pré-épi-
toque). Fibres demeurées néréidien-
nos du muscle parapodial ventral pos-
térieur (Benoit-Volkonsky)., — 2:
Nereis longissima (hétéronereis
mile). Entrecroisement des fibres
néréidiennes du muscle parapodial
ventral postéricur-et des fibres hété-
ronéréidiennes du muscle parapo-
dial ventral antéricur: les premié-

B res, insérées sur le bord latéro-infé-

SN rieur de la chaine nerveuse, sont &
= direction dorsale; les secondes, in-

sérées sur la partie latéro-dorsale de

la gaine péri-neurale, sont & direc-
tion latérale (Helly-Volkonsky), —-

Mph : muscle parapodial ventral an-

téricur hétéronéréidien. Mpvp ¢ mus-

cle parapodial ventral postérieur.

Le sarcoplasme est, comme celui des muscles longitudinaux hétéronéréidiens, riche en
chondriome et plastes granuleux. Dans quelles conditions s’effectue la transformation ?
Est-elle comparable 4 celle des muscles longitudinaux ?

Chez Nereis fucata, CHARRIER reconnait que « ’étude des premiers stades est par-
ticuli¢rement .difficile, étant donné la taille si réduite des éléments musculaires ». Il
observe, « chez une Annélide ou les phénomeénes d’¢pitoquie commencgaient &4 se mani- .
fester (stade B) », que la taille des fibres n’a pas sensiblement changé, mais que I'écorce
myoplasmique est devenue trés mince et que sa section apparait sous forme de V ou
d’U. Or, il avait précédemment, dans sa définition du stade B, indiqué que les muscles
obliques étaient déja nettement différenciés. Antérieurement, au stade A, & propos de
ces mémes muscles obliques, il concluait : « Ils n’offrent rien a signaler. » Son étude de
leurs transformations histologiques débute & un stade ol déja les muscles parapodiaux
ont été le sitge de phénoménes qui ont pris place entre A et B.

Il importait donc de rassembler des stades trés précoces. A cet effet, j’ai effectué
des récoltes a4 chaque lunaison aux périodes de vives eaux, Nereis pelagica et Nereis
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irrorata ayant leur habitat au niveau de la zone des Laminaires, je les répétais quinze
jours aprés quand les conditions hydrographiques le permettaient. J’ai toujours vérifié
que les exemplaires les moins évolués d’une récolte étaient & des stades identiques &
certains de ceux de la récolte précédente, et j’ai parfois observé des individus en retard
de deux mois sur d’autres quant aux phénomeénes d’épitoquie. Il n’y avait 1a rien qui
puisse nous surprendre : on sait, depuis les observations de FAGE et LEGENDRE, et de
HERPIN, que certains essaimages se poursuivent parfois sur de longues périodes de temps.
Les conditions de récolte se trouvaient ainsi réalisées pour rassembler tous les termes
de passage.

Tout en recueillant des Nereis pelagica et irrorata & des stades plus précoces que ceux
déerits par CHARRIER, il me manque encore les aspects précurseurs. Mais les résultats
rassemblés m’ont conduit & une tout autre interprétation. Je n’ai jamais vu, chez les
deux espéces citées, dans la musculature oblique, les aspects de dédifférenciation si carac-
téristiques des muscles longitudinaux. Je n’y ai jamais remarqué de gonflement suivi
d'une fonte du myoplasme au profit d’'un sarcoplasme désormais prépondérant, ni - de
rassemblement de substance sidérophile ou fuchsinophile aux dépens de laquelle s’¢la-
borent de nombreux chondriosomes. Mais j’ai observé aux stades les plus précoces, alors
méme que les muscles longitudinaux n’offrent pas encore leurs primitifs aspects de
dédifférenciation, un syncytium important sans trace aucune de fibres 4 I'emplacement
futur des muscles obliques hétéronéréidiens.

Est-il le résultat d’une dédifférenciation plus précoce des muscles parapodiaux néréi-
diens ? Le phénoméne n’en intéresserait alors qu'une partie, puisque certaines fibres, les
plus ventrales, persistent & I'état néréidien avec parfois un peu d’amphophilie, signe
d’un début trés discret de dédifférenciation. S’il en était ainsi, cette transformation des
muscles parapodiaux antérieurs en un syncytium devrait étre trés rapide, et seul le
hasard pourrait la faire rencontrer parm1 de trés nombreux exemplaires récoltés pério-
diquement. \ :

Ou bien ce syncytium est-il constitué de novo par des myoblastes ? Les muscles
obliques hétéronéréidiens seraient-ils des néoformations ? Les faisceaux parapodiaux
antérieurs persistant a 1’état néréidien, décrits plus haut, représenteraient-ils, dans ces
conditions, la totalité du muscle parapodial antérieur de la forme atoque ?

Les observations que j’ai rassemblées ci-aprés ne m’autorisent pas a adopter avec
certitude 'une ou Pautre de ces hypothéses.

STADE SYNCYTIAL. — Au stade le plus précoce, ce syncytium se présente sous forme
d’une importante masse cytoplasmique au sein de laquelle on observe parfois la coales-
cence d'éléments cytoplasmiques plus ou moins globuleux. Ce cytoplasme est relative-
ment homogéne d’aspect, mais il n’a aucune compacité : il donne I'impression d’étre
gorgé d’une substance fluide, Peut-étre se comporte-t-il comme un sol plutdt que comme
un gel ? Peut-étre est-il trés riche en eau ? A ce stade, je n'y ai observé aucune trace de
chondriome. Il ne renferme aucune enclave; aucun élément de nature fibrillaire n’est
visible (fig. 10, 1 et 2).

Un autre caractére que j’estime important est sa richesse en noyaux. Elle contraste
singuliérement avec la pauvreté nucléaire des muscles obliques néréidiens. On avait alors
affaire 4 des noyaux relativement longs, mais étroits (environ 6 4 8 w de long, 1 . §
4 2 p de large), disposés le plus souvent entre les deux bords de la gouttiére myofibril-
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laire, mais parfois aussi en position axiale. Ces noyaux étaient assez fortement chro-
mophiles, riches en chromatine sous forme de mottes, croitelles; parfois, on y observait
un nucléole acidophile. Dans le syncytium, les noyaux sont plus volumineux (8 p de long
et 3 4 4 p de large); ils sont également chromophiles, mais présentent un ou deux
nucléoles volumineux (1 a4 2 p) fortement acidophiles (fig. 10, I et 2). Au voisinage du
syncytium, et parfois & son contact, j’ai observé des ¢éléocytes, mais le syncytium n’en-
dérive pas morphologiquement; les éléocytes déja riches en lipides, & cytoplasme lar-
gement vacuolis¢, en diff¢rent totalement. Du c6té parapodial, au dela de la masse syn-
cytiale, j’ai vu rassemblés de nombreux amybocytes et linocytes. Participent-ils eux-
mémes a sa formation ? Morphologiquement, je ne le pense pas; mais leur abondance
au voisinage de ce tissu en pleine évolution laisse présumer qu’ils pourraient jouer un
role peut-étre important, tel que sécrétion de ferment ou autre, par exemple.

Enfin, j’ai noté que ce syncylium est en contact étroit avec les nombreuses rami-
fications de l'appareil vasculaire ; le systtme sanguin montre & ce stade un dévelop-
pement considérable et de nombreux capillaires prennent naissance dans cette région.
On voit alors de véritables pelotons vasculaires s’appliquer sur le bord de la masse syn-
cytiale sans toutefois y pénétrer. On peut supposer qu'au niveau de la zone de contact,
il y ait des échanges entre le plasma sanguin et le cytoplasme (fig. 11, 8).

Mais ce syncytium continue a foisonner : son volume augmente encore et il finit par
oblitérer tout I'espace compris entre les muscles longitudinaux, la chaine nerveuse, le
tube digestif et la paroi latérale du corps.

La densité des noyaux reste toutefois la méme et je n’ai jamais vu de mitoses.
Nombreux sont cependant les aspects que I'on peut interpréter comme des amitoses.

APPAREIL NUCLEAIRE DU SYNCYTIUM. — J’ai montré plus haut que les noyaux du
syncytium, plus volumineux que ceux des muscles néréidiens, étaient, ainsi que leurs
nucléoles, trés chromophiles. Lorsque le syncytium s’étale encore davantage, la taille
des noyaux augmente (certains atteignent 10 p de long et 5 & 6 p de large) et l'on
assiste 4 des figures caractéristiques de division nucléolaire (fig. 10, 5). On observe, en
effet, des formes étirées en sablier toujours dans le sens du plus grand axe du noyau,
I'étranglement de la partie médiane et la séparation de deux nucléoles fils; parfois, les
figures sont un plus complexes : entre les deux nucléoles fils, on observe une trainde
faiblement sidérophile présentant transversalement une raie avide d’hématoxyline
(fig. 10, 5 b, c et d). Cette derniére a ¢té appelée plaque internucléolaire par Aimg (1908),
qui 'a observée dans des divisions amitotiques chez les grandes cellules de P'organe de
Bidder de Bufo calamita. On observe, lorsqu’il y a division nucléolaire, I'allongement du
noyau et I'apparition d’un étranglement mdédian. 11 y a 13 toute une série d’aspects que
Pon interpréte habituellement comme ceux de la division directe (fig. 10, 5 e, [, geth)
Ces amitoses, précédées de division nucléolaire au cours de I’histogénése du muscle, ont
déja ¢té admises par un certain nombre d’auteurs : MORPURGO (1899) et NAVILLE (1922)
en particulier. Parmi les trés nombreuses études sur le noyau et les nucléoles, un pro-
cessus analogue a été fréquemment constaté dans beaucoup d’autres cas.

Je n’ai, par contre, jamais observé de mitoses dans ce syncytium hypertrophique.
A sa structure trés spéciale que j'ai signalée correspondent peut-étre des conditions
physico-chimiques ne permettant pas les caryocinéses normales. L’amitose intervenant
maintiendrait dans les limites voulues le rapport nucléo-plasmique au cours d’un
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accroissement rapide du cytoplasme. Ces noyaux gardent leur grande taille (8 &2 10 u de
long, 5 &4 6 p de large). La substance chromatique, relativement abondante au début,
que l'on retrouvait parfois en fines trainées d’un nucléole 4 I'autre dans les aspects
précurseurs de divisions directes, disparait peu a peu. Finalement, le noyau se montre
extrémement clair et vide : on n’y observe plus qu’un ou deux gros nucléoles fortement
fuchsinophiles (fig. 10, 5).

La réaction de Feulgen est positive uniquement pour les nucléoles qui rassemble-
raient done &4 ce stade tout I'acide thymonucléique du noyau (pl. III, 7). Or, on sait

Fic. 10. — 1 & 4 : Nereis pela-
gica. Premiers aspects du syn-
cytium aux dépens duquel se
formeront les fibres parapo-
diales hétéronéréidiennes (1),
Coalescence des éléments cons-
titutifs du syncytium (2).
Apparition du myoplasme sous
forme de fines bandes anhistes
(3). Différenciation des myo-
fibrilles (4). — 5: Noyaux
du syncytium. Divers aspects
de divisions nucléolaires chez
Nereis pelagica (a, b, ¢, d)
(Helly osmiqué - Volkonsky).
Divers aspects d’amitoses des
noyaux du syncytium chez
Nereis pelagica (e, f, g, h)
(Helly osmiqué - Volkonsky).
Nucléoles au contact de la pa-
roi nucléaire au cours de la
formation des flbres hétéroné-
réidiennes parapodiales chez
Nereis irrorata (i, j, k)\(Be-
noit-Volkonsky). — 6 : Nereis
irrorata (pré-épitoque maéle),
Coupe transversale des fibres
hétéronéréidiennes parapodia-
les : sections myoplasmiques
en U, tantdt rayonnantes, tan-
tot contigués, tantét dispo-
sées en deux rangées opposées
(Helly-Volkonsky).

que la réaction de Feulgen est fournie habituellement par les chromosomes qui sont
seuls & renfermer de I'acide thymonucléique. Elle est en général négative dans le suc
nucléaire et les nucléoles ot 'on déctle 'acide ribonucléique. Toutefois, BAUER (1933)
I'a signalée positive chez Anopheles et Stegomya, et J. BRacHET (1933) I'a vue également
positive pour des nucléoles commencant 4 se désagréger lors de la maturation chez la
Grenouille. Dans le syncytium comme d’ailleurs dans les muscles longitudinaux au
cours de la dédifférenciation et de la redifférenciation, I’accroissement de taille du noyau,
son aspect clair et vide, Iapparition de volumineux nucléoles, sont les indices de modi-
fications importantes et de transformations chimiques au sein de I'appareil nucléaire.
La réaction positive des nucléoles au Feulgen apporte une premiére précision sur leur
nature. Je n’ai pu, en raison des circonstances, préparer la ribonucléase, rechercher la
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présence et la localisation de I'acide ribonucléique. Les résultats fournis par cette
détection seraient particuliérement intéressants et importants, car CASPERSON et SCHULTZ
(1939) ont établi que : la teneur en acide ribonucléique des nucléoles et du cytoplasme
est sous la dépendance de la teneur en acide thymonucléique et de la composmon
chromosomiale du noyau (loc. cit., J. BRACHET, 1944, p. 73).

Lorsque le noyau a acquis cet aspect, qu’il va garder au cours des phénoménes
d’histogénése dont la masse syncytiale es} désormais le si¢ge, on peut déceler les pre-
miéres traces de fibrilles dans le syncytium. Méme chez 'Héléronereis achevde, il garde
sa grande taille, son ou ses grands nucléoles et sa transparenge qui le dislinguent sans
confusion possible de toutes les autres catégories de noyaux. c\l."nppareil nucléolaire ne
persiste pas au centre du noyau : lorsqu’apparaissent les fibrilles et tout au cours de
I'histogénése du muscle au sein du syncytium, il gagne la périphérie. On le voit alors
appliqué & la limite de séparation du nucléoplasme et du cytoplasme, ou encore reli¢ &
cette surface limitante par un fin tractus chromatique (fig. 10, 5 i, j et k). Ces aspects
sont révélés identiques tant par les techniques cytologiques que par la réaction nucléale

de Feulgen-Verne. Mais bien qu’un étroit contact entre le nucléole et la membrane

nucléaire soit indiscutable a ce stade, je n’ai pas vu sous forme figurée d’émission
nucléolaire hors du noyau. La grande taille du nucléole et sa migration vers la mem-
brane nucléaire, au moment ou le cytoplasme du syncytium présente d’importants phé-
noménes d’histogénése, permettent néanmoins de supposer qu'il joue un role dans I'acti-
vité d’un tissu en pleine organisation, peut-étre méme y déverse-t-il une sécrétion non
figurde.

L’APPARITION DES FIBRILLES. — Tandis que le sarcoplasme syncytial garde son aspect
fluide et homogéne, toujours sans chondriome figuré, et que son appareil nucléaire, aprés
les divisions directes, subit I’évolution que je viens de signaler ci-dessus, on voit appa-
raitre les premiéres traces du myoplasme. Le syncytium montre des entailles qui d¢li-
mitent des parties lobées contenant parfois un des volumineux noyaux décrits plus haut.
Mais, vus transversalement, ces lobes sont coalescents & leur base et ne présentent encore
aucune trace d'individualisation totale (fig. 10, 4). Longitudinalement, on observe de
longues trainées syncytiales avec, de-ci de-la, un noyau sur le bord. Le myoplasme appa-
rait sous forme de fines bandes anhistes 4 peine visibles cheminant dans I’axe des trainées
syncytiales, c’est-a-dire d’abord en direction latéro-dorsale a partir de la chaine nerveuse,
ensuite en direction latérale. Elles sont rassemblées par faisceaux, de sorte que l’en-
semble ne présente pas un aspect totalement fibrillaire, mais garde son allure syncytiale
coupée par des bandes myoplasmiques assez réguli¢rement espacées (fig. 10, ). Examiné
transversalement, le syncytium que l'on peut désormais considérer comme sarcoplas-
mique montre le myoplasme sous forme de sections en U. Ce myoplasme est pelliculaire,
peu apparent, il achéve de fragmenter le syncytium et chaque gouttitre myoplasmique
en U correspond aux lobes transversaux déja signalés.

Ces sections ne sont pas isolées, elles sont groupées, tantdt rayonnantes, tantot ali-
gnées cote a cote, jointives par leurs bords latéraux, tantdt enfin opposées ou alter-
nantes par leur base le long et de part et d’autre d’un axe virtuel. Il n’y a, en effet, a
la base de ces U myoplasmiques, aucun tissu conjonctif qui pourrait servir de lame
axiale a cette dernié¢re disposition (fig. 10, 6). Les colorants électifs du collagéne, vert
lumiére compris, n’y révélent aucune fibre conjonctive. Ce n’est pas une véritable struc-
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ture penniforme avec rachis conjonctif, comme celle que 'on peut parfois observer dans
certains muscles d’Annélides.

Ces groupes sont d’importance trés variable : d’aucuns, a forme rayonnante, sont
formés par la juxtaposition de 2 & 10 sections ; d’autres, constituant des alignements
linéaires tous orientés d’'un méme coté, rassemblent 10 & 25 sections d’U myoplasmiques
et ils sont les moins nombreux; enfin, les plus fréquents, formés de sections disposées
de part et d’autre d’un axe fictif, groupent de 8 & 42 sections de fibres (fig. 10, 6). J’ai
détaillé Texamen de ces groupements, car ils s’opposent nettement & la structure des
muscles obliques néréidiens, et j'ajouterai que la coupe d’un scul muscle oblique para-
podial ventral antérieur ne m’a pas révélé moins de 763 sections en U chez une Nereis
irrorata mile en pleine période pré-épitoque.

Les capillaires sanguins pénétrent maintenant dans ce syncytlum, il n’est plus,
comme & son stade initial, tout d’'une venue, mais décomposé en bandes sarcoplasmiques
au sein desquelles se sont individualisés des faisceaux de myoplasme anhiste et encore
peu colorable. Cet aspect est en somme le premier décrit par CHARRIER (p. 80) chez
IAnnélide au stade B. Pour Iexpliquer, il lui semble que le myoplasme de la fibre
néréidienne s’est simplement aminci. Faute de stades précoces et d’une série suffisante
de phénomenes évolutifs, il n’a pu qu’essayer d’interpréter un état en réalité déja fort
avancé dans I'histogénése des muscles obliques.

LE CHONDRIOME. — C’est & ce moment que se manifeste pour la premiére fois dans
ce muscle un chondriome que nous n’avions pu déceler jusqu’a présent. Il apparait dans
le sarcoplasme sous forme de grains et de trés courts batonnets, et il est relativement
peu dense. Je n’ai pu résoudre la question de son origine. Le syncytium primitif en était
exempt; quand s’individualisent les minces lamelles myoplasmiques, rien n’indique
encore dans le sarcoplasme la présence de substances susceptibles d’en fournir les élé-
ments, Faut-il lier son apparition, d’emblée a ce stade, & la taille considérable des
nucléoles signalés plus haut et & leur migration A la périphérie nucléaire ? Je ne puis
que suggérer cette hypothése; les aspects observés ne permettent pas de Paffirmer.

Il y aurait 12 un phénoméne un peu comparable & P'accroissement, la pulvérisation
et 4 la migration vers la membrane nucléaire des nucléoles de l'ovocyte : on estime
qu’ils contiendraient des substances pouvant jouer un role dans le métabolisme de ce
dernier pendant sa période d’accroissement (WILSON, 1928, p. 354). J’ajouterai que cette
apparition du chondriome dans la musculature oblique a lieu en méme temps que les
premiers phénoménes de dédifférenciation des muscles longitudinaux; on assiste, chez
. les individus males de Nereis irrorata et pelagica, aux toutes premiéres phases des divi-
sions de maturation; chez les femelles, les ovocytes sont loin d’avoir achevé leur période
d’accroissement. Les prenners stades de I'histogéntse des muscles obliques sont donc
beaucoup plus précoces que les transformations des faisceaux longitudinaux. Mais ce
chondriome sarcoplasmique s’enrichit rapidement et bientot on peut observer des chon-
driocontes et des plastes (fig. 11, 3). J'ai retrouvé, dans le muscle parapodial ventral
antérieur en formation, des aspects identiques & ceux indiqués plus haut pour les
muscles longitudinaux. J’ai vu des chondriocontes longs et flexueux allongés dans le
sens de la fibre. Le long de ces chondriocontes, des épaississements granuleux se
marquent, tandis que le chondrioconte formateur s’estompe peu 4 peu : ce n’est plus
qu'un filament ténu qui persiste quelque temps et disparait. Les sarcoplastes ainsi
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formés sont disposés assez réguli¢rement, sont alignés par groupes parall¢les et souvent
légérement obliques par rapport & ’axe de la fibre. Ils sont de grande taille, certains
dépassent 1 p (fig. 11, 2, et pl. I, 3). En coupe transversale, on les voit s’appliquer

contre I'U myoplasmique (fig. 11, 7). Comme dans les fibres longitudinales, j'ai observé

Fwi. 11, — 1 a 4:
Nereis pelagica
(pré¢ - épitoque
méle). Coupe
transversale des
fibres du muscle
parapodial ven.
tral antérieur ;
plastes contre
1'écorce myo-
plasmique (1)
(Helly osmiqué-
hématoxyline ).

. Coupe longitu-

P : ¥ -y dinale des fibres

3‘" a )/ . : hétéronéréi-

o, /‘7 i . A% i : diennes du mus-
¥ 7y : ) . B cle parapodial ;
plastes disposés

parall¢lement

(2) (Benoit-Vol-
konsky). Agen-
cement hélicoi-
dal des chon-
driocontes et
plastes dans les
fibres hétéroné-
réidiennes du
muscle parapodial
ventral antérieur

(3) (Benoft-Vol-

konsky). Faisceau

de fibres parapo-
diales hétéronéréi-
diennes entourées
d’'un fourreau sar-
coplasmique réti-
culé (4) (Benoit -

Volkonsky). — 5:

Nereis longissima

(hétéronercis mile).

Coupe longitudi-

nale des fibres pa-

rapodiales hétéro-
méréidiennes;
chondriocontes et
plastes au contact
des myofibrilles &

I'apparition de celles-ci (Helly-hématoxyline). — 6 : Leplonereis glauca. Sarcoplastes allongés et épais

des fibres parapodiales hétéronéréidiennes (Helly-Volkonsky). — 7 : Nereis irrorata. Résean vaseulaire

au contact du syncytium au début de 1’épitoquie (Helly-hématoxyline), — 8 : Nereis longissima (hétéro-
nereis méle). Pénétration de nombrtux capillaires dans la musculature parapodiale hétéronéréidienne

(Helly osmiqué - Volkonsky). .

que cette disposition des sz}f‘col)lastes correspondait & une affinit¢ nouvelle du myo-
plasme pour les colorants cytologiques ou mitochondriaux. C’est & ce moment que l'on
observe les myofibrilles colorables au contact des plastes (fig. 11, 3); ceux-ci perdent alors
partiellement leur fuchsinophilie et certains d’entre eux sont singuliérement palis. Tout
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se passe comme si, sur un substratum formé de fibrilles anhistes a peine visibles, se dépo-
sait une substance émanant des chondriosomes granuleux. Ces fibres obliques ont
désormais acquis leur cytologie hétéronéréidienne avec un myoplasme réduit et un sarco-
plasme prépondérant.

Le muscle parapodial ventral antérieur est alors formé par de trés nombreuses
fibres groupées en faisceaux cylindriques (cas des sections rayonnantes) ou lamellaires
(cas des sections en disposition linéaire). Chaque fibre est formée d’une lamelle myoplas-
mique mince & section transversale en forme d’U, et il y apparait une fibrillation régu-
lire & 0 p 5 d’intervalle environ. Le sarcoplasme déborde largement de chaque fibre
et les sarcoplasmes des fibres voisines sont plus ou moins coalescents et anastomosés.
L’examen de coupes suffisamment épaisses contenant ces faisceaux sur une certaine lon-
gueur montre nettement leur structure. On y observe, certes, le faisceau de fibres maté-
rialisées par leur mince écorce myoplasmique, mais on y analyse avec une particuliére
précision le manchon sarcoplasmique formant une véritable gaine aux lamelles muscu-
laires (fig. 11, 4). Au voisinage du point d’insertion, le sarcoplasme disparait et la fibre
ne parait plus formée que par les deux demi-lames myoplasmiques accolées. L’ensemble
garde encore une allure syncytiale. Les noyaux se retrouvent dans I'expansion sarco-
plasmique qui s’observe sur la majeure partie de la longueur de chaque fibre : ils ne
sont jamais internes, mais toujours franchement latéraux; ils gardent leur grande taille
et leur volumineux nucléole acidophile. Quant au chondriome, apparu donc assez tardi-
vement, formé de chondriocontes et de plastes, il est en étroit contact avec le myoplasme
au moment o apparaissent les myofibrilles colorables. L’insertion de ce muscle sur les
parties latérales et dorsales de la gaine périneurale, et sur laquelle je reviendrai plus
loin (I partie, chap. III), est nettement plus dorsale que celle du parapodial ventral
antérieur néréidien. ’

Déja, j’avais observé aux stades précoces que la masse syncytiale s’appliquait sur
les bords latéro-dorsaux et méme dorsaux de I’axe nerveux. Or, c’est au sein de ce
syncytium que se forment les fibres; leur insertion 4 ce niveau n’a donc rien qui puisse
surprendre. J’ai noté, en outre, certaines fibres contigués a leur naissance au faisceau
sus-nervien, et d’autres semblant méme en émerger (fig. 14, 4 et 5). Je reviendrai sur
ces aspects au cours de I’étude des insertions musculaires.

Pour Nereis longissima, Nereis fucata, Périnereis cultrifera dlsposant d’un matériel
beaucoup moins abondant, récolté plus irréguli¢rement, certains stades me manquent,
en particulier les plus précoces. Toutefois, j'ai retrouvé chez ces trois espéces un iden-
tique arrangement de fibres, tantot rayonnantes, tantét en rangées linéaires simples ou
doubles. Leur sarcoplasme renferme de semblables chondriocontes et plastes appliqués
également sur la paroi myoplasmique au moment ol les myofibrilles y apparaissent
(fig. 11, 5). Les noyaux sont aussi volumineux et clairs, les nucléoles de grande taille,
énergiquement fuschsinophiles ou sidérophiles. L’insertion de ce muscle parapodial est
¢galement plus dorsale. La différenciation des fibrilles parait s’opérer de la méme facgon
que chez Nereis irrorata et Nereis pelagica, et ce parallélisme laisse présumer qu’ici aussi
un état syncytial précéde la formation des fibres.

Chez Leptonereis glauca, je n’ai observé que des Hétéronereis males recueillies en
péche pélagique. Les muscles parapodiaux ventraux postérieurs étaient restés néréidiens,
et j’ai vu des parapodiaux ventraux antérieurs ayant pris un développement considé-
rable, Leur cytologie est sensiblement la méme que celle détaillée ci-dessus. Le myo-
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plasme y est pelliculaire, le sarcoplasme prépondérant et riche en chondriome, les
sarcoplastes y sont plus allongés et il semble que les chondriocontes se soient ici épaissis
sur toute leur longueur (fig. 11, 6). Les noyaux sont volumineux : 7 p de long sur 4 &
5 de large, alors qué ceux des mémes muscles de la région néréidienne font 5 . en
longueur et 2 4 2 1/2 en largeur.

La petite taille de cette espéce rend particulitrement aisée la numération des fibres
des faisceaux musculaires, surtout si 'on s’adresse 4 des coupes sagittales, & peu de
distance de la chaine nerveuse, les faisceaux y sont bien rassemblés. Dans le dernier
métamére néréidien, toutes les fibres parapodiales obliques \se répartissent en deux
groupes de faisceaux musculaires ;: 'un contenait 80 fibres, I'autre 121 fibres, le tout du
type néréidien; au total : 201 fibres. Dans le premier métamére hétéronéréidien, j’ai
compté : un groupe de 82 fibres du type néréidien et un volumineux ensemble de
561 fibres du type hétéronéréidien. '

Les 82 fibres néréidiennes correspondent au muscle parapodial ventral postérieur
resté néréidien, représenté dans le métameére antérieur par 80 fibres. Je n’ai pu vérifier
ici I'existence de fibres parapodiales antéricures restées néréidiennes; cela importe pen
d’ailleurs. En effet, il semble évident que les 561 fibres hétéronéréidiennes ne proviennent
pas de la simple transformation de chacune des fibres du muscle parapodial antérieur
de la forme néréidienne, car ce muscle devait compter dans ce segment un nombre tres
voisin de 121. Ces 561 fibres sont toutes identiques et I'on ne congoit pas que, parmi
elles, il y en elit provenant de fibres néréidiennes transformées, tandis que d’autres
seraient néoformées. Il est plus juste d’admettre que le faisceau de fibres néréidiennes
antérieures se soit dé¢différencié en un syncytium ou que celui-ci se soit constitué de novo.
En son sein se seraient oi‘ganisées les quelque 561 fibres nouvelles.

Leptonereis glauca serait le si¢ge au cours de I'épitoquie de phénoménes compa-
rables & ceux observés chez Nereis irrorata et pelagica. Enfin, particularité importante
de Leptonereis glauca, les muscles hétéronéréidiens parapodiaux s’insérent tous au-dessus
de la chaine nerveuse, ceux de droite et de gauche se rejoignent sur la ligne médiane
& Pendroit ol se détache le mince ¢épithélium ceelomique formant méso au vaisseau
ventral. I1 n’y a plus trace ici de faisceau musculaire sus-nervien. Tout au plus, dans
les petits intervalles entre deux muscles obliques consécutifs, trouve-t-on quelques fibres
musculaires au-dessus de la chaine nerveuse, mais elles ne persistent pas au niveau des
fibres hétéronéréidiennes. J’examinerai ce point particulier au chapitre des insertions
musculaires.

VASCULARISATION ET INNERVATION. — J’ai montré qu’a D’état syncytial, le futur
muscle parapodial hétéronéréidien était en contact étroit avec d’importants pelotons
vasculaires nouvellement développés (fig. 11, 7). Au cours de Vhistogénése des fibres
parapodiales, les nombreux capillaires qui en émergent pénétrent dans les muscles : on
les observe cheminant & peu prés perpendiculairement & I'axe des fibres, et leurs plus
fines ramifications vont se perdre au niveau du sarcoplasme. Cette vascularisation extré-
mement poussée contraste singulitrement avec la pauvreté en vaisseaux sanguins du
systéme musculaire néréidien, et témoigne d’échanges importants en rapport avee I'acti-
vité métabolique des nouveaux muscles hétéronéréidiens (fig. 11, 8).

Entre les fibres relativement rectilignes pénétrent également les ramifications ner-
veuses. Elles sont, elles aussi, perpendiculaires aux fibres musculaires et ont pris un
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développement considérable si on les compare a celles des formes néréidiennes. J’ai vu
leurs fines ramifications ultimes au niveau du sarcoplasme : les techniques cytologiques
employées au cours de ce travail sont toutefois insuffisantes pour préciser la nature de
leur contact. A I'aide de techniques approprices, je me réserve d’étudier leur évolution
au cours de I'épitoquie et d’examiner leurs ultimes terminaisons.

Les noyaux des éléments vasculaires et nerveux pénétrant dans le muscle hétéro-
néréidien ont un aspect fort différent des noyaux musculaires : taille plus petite, chro-
maticité plus élevée, nucléole de trés petite taille lorsqu’il existe; mais, disséminés au
niveau de I'important sarcoplasme musculaire, on pourrait croire qu’ils appartiennent
4 ce dernier. Aussi lorsque CHARRIER estime que les noyaux s’accroissent au début des
transformations musculaires pour diminuer ensuite et reprendre leur taille néréidienne
a la fin de I'épitoquie, il parait vraisemblable qu’il ait interprété les noy'mx nerveux et
vasculaires comme de nature musculaire.

INTERPRETATION ET DISCUSSION. — J’ai montré que le muscle parapodial ventral
antérieur de structure hétéronéréidienne se formait 4 un stade plus précoce que celui
envisagé par CHARRIER chez Nereis fucata. Cet auteur n’a pas vu I'état syncytial et il
lui a semblé, en examinant ce muscle possédant déja des lames myoplasmiques en U,
qu’elles ne pouvaient provenir que de J’amincissement du myoplasme néréidien : il
devait alors admettre qu’'a chaque fibre néréidienne correspondait une fibre hétéroné-
réidienne. Quant & l'ampleur prise par le muscle oblique épitoque, il n’en voyait
Pexplication que dans le développement du sarcoplasme.

Les faits que j'ai rassemblés vont & I’encontre de cette opinion : faute de stades
plus précoces, mais probablement trés fugaces, je n’ai pu mettre en évidence Yorigine
du syncytium. En conséquence, il ne m’a pas été possible de prendre parti : soit pour
une dédifférenciation totale, et non ménagée comme le pense CHARRIER, d’une portion du
muscle parapodial ventral antérieur de la Nereis, soit pour une néoformation aux
dépens de myoblastes fusionnant d’abord en une masse semi-fluide sans structure.

Mais cette difficulté de rassembler des stades plus précoces peut étre surmontée :
elle réside surtout dans la quasi impossibilité d’identifier morphologiquement les indi-
vidus susceptibles de les présenter; aucun indice externe ne signale, en effet, les Nereis.
présentant les toutes premitres modlﬁcatlons musculaires.

*J’ai pu néanmoins montrer qu 'avint toute différenciation fibrillaire, le muscle
oblique hétéronéréidien passant par un premier état syncytial. D’autre part, il ne peut
étre question de dédifférenciation partielle des fibres néréidiennes, chacune pour son
propre compte, avec simple amincissement du myoplasme, car le nombre de fibres hété-
ronéréidiennes est hors de proportion avec celui des fibres néréidiennes préexistantes.
Les chiffres que j’ai fournis plus haut, pour Nereis irrorata et pour deux métameres
voisins de Leptonereis glauca, sont suffisamment significatifs.

L’examen des noyaux de ce syncytium m’a montré que, corrélativement & I'augmen-
tation rapide du cytoplasme, on assistait & une croissance marquée de leur taille, puis
4 des phénoménes de bipartition nucléolaire et enfin 4 la division directe de ces noyaux.
De nombreux auteurs ont déja observé des phénoménes comparables dans divers tissus,
y compris le muscle. J’estime, dans le cas présent, que deux facteurs sont susceptibles
de provoquer ces divisions amitotiques : d’abord la rapidité avec laquelle s'effectue
I'accroissement de la masse syncytiale, ensuite ses propriétés physico-chimiques. Tout-
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semble indiquer chez ces noyaux un réle trés important dans le métabolisme du muscle
en formation.

Sur lorigine du chondriome, je n’ai pu apporter de précision, mais j’ai noté son
apparition. I1 se comporte dés lors comme celui des muscles longitudinaux. Je ne revien-
drai donc pas sur le probléme de la fibrillogénise qui se présente pour les muscles para-
podiaux ventraux antérieurs de la méme fagon que pour les longitudinaux. Chondrio-
contes et plastes participent, non morphologiquement, mais vraisemblablement par
apport de substances, & I’édification des myofibrilles. '

PARAPODIAUX DORSAUX. — Ce sont les faisceaux musculaires signalés plus haut dans
la partie anatomique : je rappelle ‘qu’ils prennent naissance sous le tégument latéro-
dorsal, au niveau des muscles longitudinaux dorsaux, s’en détachent pour se diriger
obliquement vers les parapodes.

Ils s’organisent exactement comme les muscles parapodiaux ventraux que je viens
d’examiner. Au stade le plus précoce, qu’il m’ait été donné d’observer, ils sont égale-
ment sous la forme syncytiale. On retrouve de méme, au contact de ce syncytium latéro-
dorsal, d’importants amas vasculaires et, dans son voisinage immédiat, du coté para-
podial, amibocytes et linocytes richement groupés. Les quelques fibres néréidiennes que
I’on observait chez les individus totalement atoques sont désormais disparues. Le nombre
élevé de néo-fibres différenciées dans ce syncytium n’a aucun rapport avec la pauvreté
du faisceau néréidien. Les phénoménes sont exactement synchrones de ceux qui affectent
le muscle parapodial ventral antérieur : aussi, n’ai-je point de stades plus précoces.

Les mémes hypothéses sur I'origine de ce syncytium restent valables. Les mémes
conclusions relatives & I'évolution des noyaux, a I'apparition, 4 la morphologie et au role
du chondriome, a la différenciation des fibrilles, gardent leur valeur et restent les corol-
laires d’observations identiques. :

Il m’a semblé superflu de retracer 4 nouveau toute la série des aspects relatifs a la
formation de ces muscles parapodiaux dorsaux néréidiens; les figures qui s’y rapportent
sont exactement superposables & la figure 10, 7, 2, 3 et 4, relative au muscle parapodial
ventral antérieuf. Insérés d’autre part sur le bord antérieur des lobes de la rame dor-
sale du parapode, exactement comme les parapodiaux ventraux antérieurs le sont sur les
lobes plus ventraux, il me parait juste d’admettre qu’a une telle similitude de structure
doit correspondre une physiologie de la contraction identique pour ces deux groupes
musculaires.

D. — Muscles des lobes parapodiaux.

1° CHEZ LES INDIVIDUS ATOQUES, la musculature des languettes parapodiales est rela-
tivement peu développée et il faut surtout avoir recours aux coupes frontales pour
I’'analyser correctement. On remarque d’abord que le dissépiment n’est pas, sur le coté,
exactement A la limite de deux parapodes consécutifs; il va buter sur la face postérieure
des languettes, non loin de leur articulation avec le bord latéral du corps (fig. 12, 1).

La face antérieure et la face postérieure des languettes montrent un revétement
musculaire interne de fibres assez largement espacées et formant une seule couche. Elles
sont, suivant le niveau horizontal de la coupe, sectionnées obliquement ou transversale-
ment: c’est qu’'en effet elles constituent, pour une part, la terminaison des muscles para-
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podiaux examinés plus haut : leurs fibres arrivent obliquement, puis se redressent
verticalement. Ces fibres sont formées de deux lamelles de myoplasme accolées et, lors-
qu’elles sont coupées transversalement, montrent les sections de leurs myofibrilles sui-
vant une disposition qui rappelle assez bien celle des muscles longitudinaux. Certaines
d’entre elles se poursuivent vers la cavité du parapode par un épanchement sarcoplas-
mique relativement important contenant parfois un noyau; je n’en ai jamais vu en posi-
tion axiale, mais toujours ainsi franchement latéral.

Parmi ces fibres- des langueites parapodiales, certaines ne proviennent pas des
muscles parapodiaux; ce sont des fibres propres a la languette : elles vont d’un point 2
un autre du bord et, par leur contraction, en provoquent la torsion, le gauchissement
(fig. 12, 2).

Outre ce revétement, il existe des fibres antéro-postérieures disposées en quelques
étroits faisceaux : elles montrent aussi une saillie sarcoplasmique allongée contenant les
noyaux: ceux-ci paraissent nombreux et sont relativement grands (8 & 12  de long, 2
de large). Ils renferment un ou deux gros nucléoles acidophiles.

2° cHez LEs HETERONEREIS, il n’y a rien de changé dans la région antérieure ol la
musculature reste du type atoque. Mais, dans la région hétéronéréidienne, je note un
important remaniement et P'identité des aspects est telle che/ les espéces examinées que
je ne citerai pas I'une plutét que I'autre.

Les techniques cytologiques révélent immédiatement qu’il y a lieu de faire deux
parts de cette musculature des lobes parapodiaux : la part demeurant néréidienne, la
part dcuenue’ hétéronéréidienne (fig. 12, 3). : o

a) Les fibres antéro-postérieures des languettes restent homogeénes sans chondriome,
la technique de Volkonsky les laisse & peine colorées. Elles ne subissent aucune dédif-
férenciation méme partielle. Mais leur noyau, par sa taille et par la présence de volumi-
neux nucléoles, est similaire & celui des fibres obliques en histogénése; il ne change pas
au cours de I'épitoquie et on le retrouve, sans modifications morphologiques ou cytolo-
giques notables, chez I'Hétéronereis (fig. 12, 4). . .

Toutes les fibres revétant la face postérieure des lobes parapodiaux restent égale-
ment néréidiennes. Les sections de ces fibres sont plus ou moins espacées : ce sont les
terminaisons des muscles parapodiaux restés néréidiens, signalés plus haut. Jai indiqué,
ci-dessus, que le dissépiment se terminait vers la base de la face postérieure de la lan-
guette parapodiale : les fibres néréidiennes de cette face postérieure se continuent de
lautre coté du dissépiment en direction de la paroi du corps, et on en trouve encore
quelques-unes appliquées au tégument latéral au dela de I’articulation de la rame. Toutes
- ces fibres sont de dimensions diverses, les plus petites sections correspondant a des
extrémités de fibres (fig. 12, 5).

Cette musculature restée néréidienne ne m’a jamais montré, au cours de I'épito-
quie, aucun indice de dédifférenciation.

b) La face antérieure des lamelles parapodiales offre, par contre, une musculature
hétéronéréidienne typique avec un myoplasme mince, un sarcoplasme particuliérement
développé et d’une grande richesse en chondriome. Les mémes fibres s’observent sur la
paroi latérale du corps contigué aux rames et s’y continuf‘nt avec les muscles parapo-
diaux hétéronéréidiens (fig. 12, 3). Ces fibres sont étroitement serrées les unes contre
les autres. Leurs lamelles myoplasmiques pelliculaires, mais montrant bien les sections
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de myofibrilles, sont perpendiculaires au tégument et étroitement accolées deux a deux
(fig. 12, 6).

On pourrait croire que les deux demi-lamelles représentent les deux branches refer-
mées et fusionnées d’un U ou V myoplasmique : la fibre serait alors dépourvue de cavité
el se comporterait, quant au myoplasme, comme une quelconque fibre longitudinale
néréidienne. Cette interprétation serait erronée. Deux demi-lamelles ainsi accolées appar-

tiennent en réalité a deux fibres voisines. J'indiquerai d’abord que I'on observe, entre ces

couples de demi-lamelles, un sarcoplasme se poursuivant assez loin dans la cavité para-

\

Fic. 12. — 1 : Nereis longissima

(jeune femelle atoque). Coupe
frontale passant par un parapode.
— 2 @ 5; Nereis irrorala (hétéro-
nercis femelle). Fibres de gau.
chissement du parapode (2).
Coupe frontale & la base d'un
arapode : répartition des fibres
hrétéronéréidiennes et des fibres
demecurées néréidiennes (3).
Fibres antéro-postérieures du pa-
rapode demeurées néréidiennes
74) (Helly-Volkonsky). Fibres de-
mceurées néréidiennes revétant la
face postérieure du parapode (5)
(Helly-Volkonsky)., -— 6 : Nereis
trrorata (hétéronercis méle). Fi-
bres hétéroncéréidiennes de la face
antérieure du parapode : aligne-
ment régulier des plastes au ni-
veau des myofibrilles (Helly-Vol.
konsky). —; & 9 : Perinereis cul-
tri(era (pré-épitoque). Fibres aci-
culaires demeurées néréidiennes
(7). Apparition de nouvelles fibres
néréidiennes au  voisinage des
fibres aciculaires particllement
dédifférenciédes (8). Début d’his-
tolyse et de dcédifférenciation des
fibres aciculaires (9) (Benott -
hématoxyline), — C: cuticule.
Ds : dissépiment. Fap : fihres an-
téro-postérieures. Fh : fibres hété-
ronéréidiennes, Fn : fibres demeu-
rées héréidiennes. H : hypoderme,
Mph : muscle parapodial ventral
antérieur hétéronéréidien,

podiale en un réseau bien déveioppé; un chondriome particuli¢rement dense charge,
dans l'espace interlamellaire, le réticulum sarcoplasmique. Or, deux demi-lamelles acco-:
Iées ne se prolongent pas I'une par l'autre & leur base, contre le tégument; du coté de
la cavité parapodiale, elles sont parfois divergentes; enfin, deux demi-lamelles succes-
sives appartenant & deux couples voisins se réunissent parfois du coté interne pour
former un V serré, étroit et renversé (fig. 12, 6). Il est donc plus juste d’admettre que
Yon a affaire soit & un syncytium formé d’un sarcoplasme trés développé dans lequel
on observe un myoplasme constitué de demi-lamelles indépendantes I'une de l'autre,
mais accolées par paires, soit plus vraisemblablement d’¢léments myoplasmiques en V,
mais dont les demi-lamelles peuvent s’écarter, se séparer et s’accoler & celles des fibres
voisines (fig. 12, 6). : :

La dernitre opinion me parait la plus justifiée; & son appui, je signalerai que cette

-
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musculature constitue en réalité la terminaison des fibres parapodiales ventrales anté-
rieures ou parapodiales dorsales (suivant le plan horizontal de la coupe envisagée). Ces
derni¢res ont bien une section en V ou U plus ou moins ouverts et sont accolées cote a cote;
mais il s’en faut que toutes aient cette forme rigide, beaucoup sont arrondies et ont
la forme d’un arc de courbe, d’autres sont complétement déroulées dans un plan et
leur section parait & peu prés rectiligne. C’est, & mon avis, ce processus de déroule-
ment des lames myoplasmiques, porté 4 son maximum au niveau de leurs extrémités,
qui confére aux fibres musculaires des lobes parapodiaux I'aspect trés particulier que
_ je viens de signaler. ‘ :

Toutes ne sont pas les terminaisons des fibres obliques, certaines d’entre elles sont
propres 4 la languette parapodiale, elles vont alors d’un point 4 un autre du bord anté-
rieur (fig. 12, 2) : leur contraction permettrait un gauchissement de la lame parapodiale;
I'étude cinématique des mouvements des rames au cours de la natation permettrait pro-
bablement de contrdler des variations de courbure des lamelles parapodiales.

Du c6té de la cavité du parapode, les lamelles myoplasmiques sont surmontées d’un
épais réseau de sarcoplasme; il est identique 4 celui des fibres obliques décrites plus
haut; il en est la continuation dans le parapode, au méme titre que le myoplasme. On
pourrait penser que des éléocytes, serrés les uns contre les autres, constituent cette
masse largement réticulée: ils offrent parfois un aspect un peu comparable. Cette opinion
serait erronde, car les fixations osmides n’y révélent pas d’inclusions lipidiques caractéris-
tiques, comme on est accoutumé a les rencontrer dans les élécocytes dg liquide ccelo-
mique; le chondriome interlamellaire se continue dans ce réticulum ou l’on retrouve de
longs chondriocontes flexueux et des plastes globuleux (fig. 12, 6).

Enfin, comme pour les fibres obliques hétéronéréidiennes examinées antérieurement,
les noyaux ne sont pas intralamellaires, mais on les retrouve dans ce sarcoplasme réticulé;
ils présentent les mémes caractéristiques : faible chromaticité, grande taille, nucléole .
acidophile.

Je n’ai pas étudié le développement de ces fibres dans les lamelles parapodiales,
mais elles 'apparaissent trés 1ot et elles sont achevées quand les fibres des muscles
obliques hétéronéréidiens le sont. Elles s’organisent 4 coup sfir en méme temps et dans
les mémes conditions que ces derniéres dont elles constituent les extrémités.

Enfin je cite, pour mémoire, la présence des fibres hétéronéréidiennes des bulbes
sétigéres sur lesquelles je reviendrai au prochain paragraphe. A

Dans les parapodes de I'Hétéronereis, il existe donc : une musculature néréidienne
composée des terminaisons des fibres des muscles obliques restés néréidiens au cours de
I'épitoquie ainsi que des fibres antéro-postérieures propres aux lamelles parapodiales,
et une musculature hétéronéréidienne que 1’on trouve sur la seule face antérieure du
parapode, et qui est en majeure partie la terminaison des fibres obliques hétérqnéréi-
diennes examinées précédemment.

E. — Fibres musculaires des acicules et des bulbes sétigéres.

Chez les INDIVIDUS ATOQUES, les fibres musculaires des acicules et des bulbes séti-
géres sont du type néréidien déja envisagé maintes fois. Le myoplasme prépondérant
est formé de lames accolées; les myofibrilles dans le sens de I'allongement de la fibre,
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ont un écartement semblable & celui des autres muscles. Ici, non plus, il n’est pas pos-
sible de considérer le noyau comme ayant une position fixe. Parfois, il est axial; mais le
plus souvent, sans étre parfaitement latéral, il occupe une position marginale et fait
plus ou moins hernie avec le sarcoplasme entre les deux demi-lames entr’ouvertes du
myoplasme (fig. 12, 7). .

Les fibres aciculaires se prolongent par un puissant systéme de tonofibrilles que
Pon observe en particulier dans la gaine de I'acicule : mais j’examinerai plus spécia-
lement ces aspects lors de I'étude des insertions musculaires. o

Chez les INDIVIDUS EPITOQUES, les muscles de I'acicule gardent leur aspect néréidien
dans la région antéricure non transformée. Il n’y a 14 aucune apparition nouvelle, ni

aucun signe de dédifférenciation. Pour la région postérieure, j'examinerai séparément les

fibres des muscles aciculaires et celles des bulbes sétigéres, les deux catégories se com-
portant différemment au cours de I'épitoquie.

Chez les espéces déja citées, les fibres aciculaires ne différent pas beaucoup, a pre-
miére vue, dans I'Hétéronereis de celles observées dans la Nereis. Elles sont toutefois un
peu plus chromophiles et le noyau y parait toujours extérieur. Au cours de I’épitoquie,
certaines d’entre elles présentent des indices de dédifférenciation : elles sont alors lége-
rement gonflées, on y observe une fonte particlle du myoplasme et la formation d’amas
sarcoplasmiques vésiculeux en leur centre (fig. 12, 9). La fuchsinophilie et la sidérophilie
de leur région axiale n’est pas sans rappeler les premiers stades de la dédiférenciation
des fibres longitudinales. Mais, ici, le processus n’intéresse que quelques fibres et il ne
va pas plus loin. Chez I'Hétéronereis mire, ces aspects ne s’observent plus et toutes les
fibres ont repris le faci¢s néréidien; peut-étre sont-elles un peu plus chromophiles.

Mais, autour des fibres aciculaires rayonnantes, on observe un tissu lache et large-
ment développé. G. BoBIN (1944), étudiant la musculature de I’acicule et du bulbe chez
Eulalia viridis, signale un réseau sarcoplasmique comparable et ajoute : « S’agit-il d’une
. région particuli¢rement nucléée du sarcoplasme, ou plus vraisemblablement de la zone
génératrice musculaire décrite par A. PRENANT chez plusieurs Annélides, 4 labase des para-
podes, dans son travail sur les muscles des Polychétes 7 », et elle conclut : « Sans
toutefois I’affirmer, il m’a semblé voir des cellules étirées former des fibres. »

Chez Périnereis cullrifera, ce tissu syncytial est extrémement riche en noyaux dont
il est curieux de constater I’étonnante similitude d’aspect avec ceux des fibres en histo-
génése : les parapodiales, par exemple (fig. 12, 8). Ils sont également de grande taille,
trés clairs, renferment un volumineux nucléole. Dans ce tissu, se différencient de fines
fibrilles. La musculature de lacicule se renforce donc au dours de I'épitoquie par
I'adjonction d’éléments nouveaux. Les phénoménes de dédifférenciation signalés plus
haut sont-ils intervenus pour libérer un sarcoplasme au sein duquel s’organisent de nou-
velles fibres ? cela est possible, mais celles-ci sont du type néréidien. A vrai dire, il ne
s’agit pas d’une assise génératrice comme ’entend A. PRENANT, cité par G. BoBIN & pro-
pos d’Eulalia. A. PRENANT, en effet, considére comme assises génératrices les régions
contenant des petites sections musculaires souvent polyédriques, visibles le plus souvent
& la périphérie des muscles. Or, ces fines sections sont, comme nous I'avons vu, des extré-
mités effilées de fibres au voisinage de leur insertion et non des fibres nouvelles (fig. 5,
4, et 8, 1), L’aspect que je signale ci-dessus, et qui est vraisemblablement comparable &
celui vu par G. BoBIN, est une véritable différenciation de longues fibrilles au sein d’un
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syncytium: elles s’y produisent sans qu’auc(m chondriome ne soit décelable, comme
se sont d’ailleurs constituées les fibrilles anhistes des fibres parapodiales. Mais, ici, ces
nouvelles fibres aciculaires restent du type néréidien.

Tandis que, pour I'acicule, on ne constate qu'un simple renforcement de son appa-
reil musculaire néréidien, on observe, par contre, pour les bulbes & soies mnatatoires de
I'Hétéronereis, une musculature en tous points comparable a celle des muscles parapo-
diaux. J'ai retrouvé des fibres & myoplasme mince, a sarcoplasme développé et riche
en chondrioconles et plastes. Le bulbe & soies natatoires, formation typiquement épito-
que, posséde une musculature hétéronéréidienne.

F. -— La néoformation dorsale.

J'ai rappelé, au cours de I'étude anatomique des faisceaux musculaires, que, chez les

individus épitoques, les muscles longitudinaux dorsaux ne se terminaient plus au voisi-
nage de la ligne médiane dorsale, mais se prolongeaient en plongeant verticalement vers
le tube digestif. Ils forment chacun une lame terminée par un renflement du cété latéral.
Une bande étroite de tissu d’allure conjonctive sépare les deux lames constitutives de ce
- bourrelet musculaire (fig. 4, 1). Cette néoformation dorsale hétéronéréidienne a été
décrite chez Nereis fucata par CHARRIER, lequel s’exprime ainsi : ¢ Morphologiquement,
nous en avons noté les premiéres phases du développement ; mais, histologiquement, la
question est plus difficile 4 résoudre. Nous n’avons pu en reconnaitre les tout premiers
stades, suivre la formation des fibres & parlir de myoblastes. » Plus loin, il constate,
sans apporter de figuration d’ailleurs, que ces fibres « n’existent point d’emblée avec
leurs caractéres définitifs. Peut-étre apparaissent-elles avec le type néréidien 2.. » 11 'y
aurait un remaniement indiqué par des variations de coloration, puis ¢ édification d’une
masse d’abord homogéne et chromatique qui se décompose ensuite en lamelles contrac-
tiles ».

J’ai étudié cette néoformation dorsale chez : Nereis fucata, Nereis irrorata, Nereis
longissima, Nereis pelagica, Périnereis cultrifera et Leptonereis glauca. Chez toutes, elle
existe exclusivement dans la région hétéronéréidienne.

Chez Nereis irrorata, j’ai pu suivre 1'édification de ce bourrelet musculaire dorsal :
en aucune manitre, mes observations ne rejoignent celles de CHARRIER, ni en ce qui
concerne son origine, ni dans son évolution. : S

A un stade trés précoce, alors que les deux muscles longitudinaux dorsaux ne
présentent encore que de discrets aspects de dédifférenciation, il apparait dans chacun
d’eux, au sein d’une large zone vers leur bord dorsal, de trés nombreuses cellules
amiboides. Cette portion du muscle longitudinal prend ainsi un aspect inattendu et
contraste singulitrement avec les parties latérales. Habituellement, on ne voit, en coupe
transversale, dans ces muscles, que des sections de fibres accompagnées de rares noyaux;
or, au stade observé, les cellules amiboides insinuées entre les fibres conférent & cette
région une richesse nucléaire inaccoutumée et trés apparente (fig. 13, 7). D’identiques
éléments sont visibles contre I’endothélium ceelomique voisin; certains y sont appendus

_et semblent s’en détacher (fig. 13, 7). Quant au bord de chaque muscle longitudinal
dorsal, il n’arrive pas & la ligne médiane, de sorte que le vaisseau dorsal est direc-
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tement sous le tégument et la musculature circulaire, dans Iespace libre entre les
muscles de droite et de gauche (fig. 1, 1). '

Sur des individus un peu plus agés, chez lesquels la dédifférenciation des muscles lon-
gitudinaux commence, j’ai observé dans cet espace libre dorsal un tissu mésenchymateux
riche en noyaux. Le vaisseau dorsal n’est plus appendu au tégument, mais se trouve
refoulé légérement, en direction ventrale, par ce tissu nouveau dont les bords vers la
cavité du corps sont lobés. L'un des lobes est mdédian, le vaisseau dorsal lui est
appendu; les deux autres lobes sont latéraux et en contact chacun, d’une part avec le
lobe médian, d’autre part avec le bord terminal des muscles Jongitudinaux (fig. 13, 2).

Les éléments constitutifs de ce tissu nouveau offrent une frappante similitude

Fic. 13. — 1 @ 8 : Nereis irro-
rala. Apparition de cellules
amiboides au sein du
muscle longitudinal dorsal
et se dcétachant de Dépi-

) thélium cwelomique (1).

"+ - Formation d’un massif cel-

lulaire trilobé : origine de

la néoformation dorsale,
myoblastes (2) (Benoit -
hématoxyline). Myoblastes
de la néoformation dorsale

et leur chondriome (3-4)

(Benoit-hématoxyline). Sta-

des successifs de la forma-

tion des fibres (5-6-7). Fi-
bres néréidiennes défini-
tives de la néoformation
dorsale lorsque celle-ci est

totalement ¢édiftée (8)

(Helly-Volkonsky). — Ec:

érithéliumccclomique.Fdd:

fibres du muscle longitu-
dinal dorsal au début de
leur dédifférenciation. Fn @
fibres encore néréidiennes,

Mc : muscles circulaires.

Mld : muscle longitudinal

dorsal. Myb: myoblastes.

Vd : vaisseau dorsal,

d’aspect avec les cellules insérées entre les fibres musculaires au stade précédent. Il est
non moins curieux de constater, que, lorsque les trois lobes sont constitués, la portion
musculaire dorsale envisagée précédemment a repris sa physionomie normale et les
cellules amiboides ne s’y rencontrent plus. Aussi, ai-je présumé qu’elles jouaient un
role dans la formation de ce massif cellulaire trilobé et qu’elles sont & son origine.

A ses dépens, jai vu ensuite s'organiser la néoformation musculaire dor-
sale. Les cellules de ce tissu nouveau prennent une allure pyriforme et se grou-
pent vers le bas A la limite de séparation des lobes médians et latéraux; les plus
inféricures plongent vers la cavité coclomique, Ces cellules pédiculées constituent la
premicre ébauche de deux lames presque contigués. A leur extrémité se trouve appendu
le vaisseau dorsal. Ces éléments amiboides sont des myoblastes dont 1’évolution conduit
aux fibres de la néoformation dorsale. '

Dans chaque cellule pendant vers la cavité coclomique, le noyau est & I'extrémité;
en arriére, apparaissent dans le cytoplasme mitochondries et courts batonnets, Puis,
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suivant la plus grande dimension du myoblaste, se matérialisent une ou plusieurs plages
homogénes, fortement fuchsinophiles, dont I'importance croit avec I'allongement du
myoblaste. On a finalem®nt un long fuseau acidophile entouré d’une mince pellicule
cytoplasmique. Un trés grand nombre de chondriocontes périphériques gréles et longs
entourent alors la jeune fibre; en méme temps apparait une striation dans le fuseau
fuchsinophile, tandis que la chromaticité générale du fuseau s’estompe. Le myoplasme
se trouve constitué (fig. 13, 3 a 8).

Le processus se poursuit par apport de nouveaux éléments provenant du massif
cellulaire dorsal et la néoformation s’accroit en profondeur et en épaisseur. Le lobe
médian indiqué plus haut se poursuit vers le bas et constitue la mince bande d’aspect
conjonctif entre les deux lames musculaires nouvelles. Des néofibres s’organisent aussi
dans les lobes latéraux identiques i celles qui en ont émergé. Quand I'histogénese de
I’ensemble est achevée, la néoformation musculaire se raccorde aux bords médians et
dorsaux des muscles longitudinaux. J'ai pu alors observer, au voisinage I'une de V'autre,
les fibres longitudinales et celles dont je viens de décrire la formation.

Entre temps, les premiéres ont subi les phénoménes de dédifférenciation que jai
étudiés précédemment. Elles apparaissent avec un myoplasme réduit & une fine pellicule
strice par les sections des myofibrilles; le sarcoplasme riche en chondriome et sarco-
plastes déborde largement et on observe de place en place un gros noyau latéral (allant
jusqu'a 10 u) contenant un ou deux volumineux nucléoles acidophiles. '

Les nouvelles fibres, par contre, sont quasi néréidiennes. Le myoplasme forme un
fuseau avec une ligne médiane a peiné marquce; de part et d’autre de cet axe, une fine
striation y apparait perpendiculaire. Le noyau est latéral, tel que je I'ai signalé au
cours de 'histogéneése; il ne mesure que 6 p environ pour sa plus grande dimension;
il est loin d’atteindre les 10 p de ceux des fibres longitudinales hétéronéréidiennes.
En outre, il ne préseﬁte pas le nucléoplasme clair et optiquement vide que I’on observe
dans ces derniers. Les néofibres se présentent donc avec l’aspect classique des fibres
néréidiennes, mais j’ai toujours vu leur noyau latéral, tandis que, dans les fibres néréi-
diennes, il apparaissait parfois axial. Quant a la striation, elle est différente : alors que
'intervalle des myofibrilles est voisin de 0 w 7 chez les fibres néréidiennes, il varie ici
entre 0 p 9 et 1 . 2, il est sensiblement égal & 1 y (fig. 13, 8). J’ai examiné ces fibres
sur des coupes sagittales, on peut alors les observer sur une grande longueur dans le
plan de la coupe : elles s’insérent sous le tégument et elles plongent obliquement dans
la nouvelle formation musculaire qu'elles constituent en s’entrecroisant les unes les
autres. : ] )

J’ai vainement recherché des traces de dédifférenciation. A aucun moment, ces fibres
ne subissent les phénoménes que j'ai relevés pour les fibres longitudinales. L’aspect
homogéne qu’a décrit CHARRIER chez Nereis fucata est, & mon avis, celui qui correspond
4 l'apparition dans le myoblaste des plages sidérophi]es ou fuchsinophiles révélées par
les techniques cytologiques. C’est une des phases de leur histogénése et non un stade de
dédifférenciation : il n’est en rien précédé par des fibres déja formées et dont le sarco-
plasme s’hypertrophierait. Sans prétendre généraliser, il y a lieu de relever que les phé-
noménes d’histogénése et leurs aspects cytologiques étudiés antérieurement se révélent
comparables, dans chaque catégorie de muscles, chez les diverses espéces étudiées, et il
est infiniment probable qu’il en va de méme pour la néoformation dorsale. Je présume,
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pour ces espéces ol elle existe, une histogénése identique de cette néoformation dorsale.
Les fibres n’y apparaissent pas d’emblée avec le caractére néréidien pour se dédifféren-
cier ensuite. Cet aspect n’est que le stade ultime de leur histogénése.

Je n’ai pas pour les autres espéces, faute d’un matériel suffisamment abondant, ras-
semblé tous ces stades; néanmoins, j'ai retrouvé, chez Nereis longissima, des fibres du
- type néréidien & noyau latéral et dont le sarcoplasme contient un chondriome peu abon-
dant, formé de mitochondries et de courts batonnets, dépourvu de chondriocontes et de
sarcoplastes; les fibres des muscles longitudinaux ont des fibrilles espacées de 0 . 6
4 0 p 7 environ; celles de la néoformation dorsale, de 1 u. Chez Nereis pelagica, l'inter-
valle entre les fibrilles est compris entre 0 u 5 et 0 . 6 pour la plupart des muscles, mais
ilest de 0 . 8 &4 0 u 9 pour la néoformation dorsale. Chez Leptonereis glauca, j’ai mesuré
des intervalles de 0 . 5 4 0 p 6 pour tous les muscles, et 0 p 8 pour la néoformation.
Je rappellerai, & propos de cette néoformation dorsale, une suggestion de A. PRENANT.
Aprés avoir constaté que CHARRIER fait dériver la fibre hétéronéréidienne 4 noyau exteé- .
rieur de la fibre néréidienne & noyau axial par une série de transformations, il ajoute :
« Au lieu de partir de la fibre a4 type axial de la Nereis et d’en faire sortir le noyau et
le sarcoplasme pour réaliser la fibre 4 type latéral de I’Hétéronereis, on peut inverse-
nment, et peut-étre avec plus de raison, considérer comme primitif le type externe, parce
qu'il est représenté chez tous les autres Polychétes, et comme secondaire le type axial
de la Nereis en faisant rentrer le noyau et le sarcoplasme dans I’¢lément musculaire. »
Pour intéressante que soit cette hypothése a un point de vue comparatif et spéculatif,
elle ne semble pas s’accorder avec les faits : il s’en faut, en effet, que toutes les fibres du
type néréidien soient a noyau axial; les fibres néréidiennes de la néoformation dorsale,
entre autres, ont un noyau toujours latéral

En d¢finitive, chez Nereis irrorata et chez les autres espéces, la néoformation mus-
culaire dorsale des formes épitoques ne comporte que des fibres & myoplasme du type
" néréidien, mais & fibrillation plus largement espacée, indice probable d’une contractilité
différente sur laquelle je reviendrai plus loin (chap. IV, § 1**); leur noyau reste toujours
latéral. Elles se différencient & partir de myoblastes rassemblés dans une zone généra-
trice située sous le tégument; entre les bords médians des muscles longitudinaux dorsaux.
Les myoblastes proviennent, trés vraisemblablement, de la prolifération active de I'épi-
thélium ccelomique revétant la face interne des muscles longitudinaux dorsaux, dans la
zone médio-dorsale de ces derniers. C’est cetle prolifération qui se traduit par I'accumu-
lation d’un important matériel mésenchymateux dans la région correspondante des

muscles longitudinaux. _

G. — Les fibres paranerviennes,

CHARRIER, observant de chaqué cOté de la chaine nerveuse ¢ une plage chromatique
en forme de coin », constate que « cette plage est formée d’éléments identiques & ceux
des bourrelets des muscles dorsaux », et il ajoute : ¢ Leur nature de néoformation est
moins évidente », et il ne lui est pas possible de suivre leur évolution.

J’ai observé chez les formes hétéronéréidiennes de Nereis fucata, Nereis irrorata,
Nereis longissima, Nereis pelagica, Périnereis cultrifera, cette soi-disant néoformation
(fig. 14, 1 et 2); elle existe également chez Leptonereis glauca, bien que, chez cette espéce,
elle soit réduite & quelques fibres.
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Ce sont, en réalité, des fibres restées néréidiennes au cours de I'épitoquie. Pendant
toute la perlode des phénoménes de dédifférenciation des muscles longitudinaux, ce
faisceau de fibres persiste sans subir aucune modification. Je n’ai jamais observé dans
cette région le rassemblement de myoblastes, comme celui visible entre les deux muscles
longitudinaux dorsaux. Aucun indice de formations nouvelles ne m’est jamais apparu
dans cette région, méme chez Nereis irrorata et chez Nereis pelagica dont je possédais
une succession relativement éompléte de formes évolutives. La striation de leur section
transversale reste toujours la méme au cours de I'épitoquie et elle persiste & Pécar-
tement habituel de I'espéce considérée. Cette série d’observations me semble suffisante
pour admettre que ces deux faisceaux triangulaires de fibres ne sont formés que de
fibres restées néréidiennes.

Or, & leur contact se détachent les fibres restées néréidiennes de certains muscles
obliques. Les faisceaux en question appartiennent-ils aux muscles longitudinaux ventraux
ou sont-ils formés par des fibres parapodiales groupées et cotoyant le tégument ventral
avant de.prendre une direction oblique ? Je ne puis l’affirmer; mais un examen systé-
matique de coupes sériées transversales me permettra, sans doute, de résoudre ultérieu-
rement cette question d’ailleurs secondaire. Si cette plage se sépare, en partie, du
muscle longitudinal par une fissure, je crois qu’il faut voir 12 un artifice de prépa-
ration. A la disparité cytologique des deux catégories de fibres néréidiennes et hétéro-
néréidiennes, correspondent sans aucun doute une physiologie et particuliérement une
contractilité dissemblables. Il est fort possible que Paction du liquide fixateur ne soit
pas la méme sur les fibres néréidiennes de ce faisceau et sur les fibres hétéronéréidiennes
des muscles longitudinaux, d’oit la fissure qui parait bien artificielle sur les coupes.

\ H. — Le faisceau sus-nervien,

Chez Nereis fucata, ce muscle a été également examiné¢ par CHARRIER. II rappelle
que, chez les formes néréidiennes, il est d’'une grande minceur, formé de fibres petites.
Chez I’Hétéronereis, il constate qu’elles sont de taille plus grande et analogues & celles
des néoformations dorsale et ventrale, Sans avoir trouvé la "se'rie des stades évolutifs, il
les compare 4 ces derniéres et admet également leur dédifférenciation.

Chez les Nereis atoques, ce faisceau sus-nervien ne comporte qu’une seule couche
de fibres plus ou moins espacées fort peu nombreuses et de petite taille : ce sont des
fibres typiquement néréidiennes (fig. 1, 3).

Chez les Hétéronereis, ce muscle est divisé en deux cordons séparés par lépxthehum
coclomique axial formant méso au vaisseau ventral (fig. 14, 7). Il est constitué par de trés
nombreuses fibres disposées sur une certaine épaisseur et souvent groupées. Elles semblent
du type néréidien, mais parfois accompagnces de trés peu de sarcoplasme; je n’y ai
jamais vu de noyau. . )

Malgré la dissemblance des deux faisceaux chez la Nereis et chez 'Hétéronereis, je
ne puis admettre qu'il s’agisse d’une néoformation analogue 4 celle du double repli
dorsal, ainsi que I'imagine CHARRIER. Chez Nereis irrorata et chez Nereis pelagica, dont
fai suivi de trés prés D'épitoquie, je n’ai jamais observé le matériel histogénétique
susceptible de participer 4 une telle néoformation dans les mémes conditions que la
dorsale. Bien que ce faisceau soit formé de fibres dont ¢ertaines sont plus volumineuses
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chez I'Hétéronereis que chez la Nereis, la striation des sections transversales reste la
méme; P'écartement des myofibrilles est identique chez la Nereis et chez I'Hétéronereis.

Enfin, chez Nereis irrorata, j’ai compté dans des coupes, pratiquées entre les 25* et
30" métameéres, 35 fibres chez un individu atoque et 293 chez une Hétéronereis mire; il
ne s’agit donc pas de dédifférenciation de chaque fibre pour son propre compte, puisque
’on en observe un nombre au moins huit fois supérieur chez Pindividu épitoque. H ne
saurait, non plus, étre question dans ces conditions de fibres néréidiennes ayant persisté.

Fis. 14, — 1: Nereis lon-
gissima (hétéronercils
mdle), Coupe transver-
sale : ddétail des divers
faisceaux musculaires au
voisinage de la chaine
nerveuse, en particulier
le muscle parapodial ven-
tral antéricur hiétéroné-
réidien croisé par les
fibres nérédidiennes dha
muscle parapodial wen-

tral postérieur, — 2 a 5:

4 Nereis pelagica (hétéro-

i . 9 & e : nereis mile). Section

I/.'/,'z-.lj‘;f,'-!‘ : transversale du faisceau
z,~,’,.'%.'?,'/0 iy ! 4 .

g e ) . de fibres paranerviennes

Miy A o . demeurées  ngréidiennes

et insertion des fibres
demeurées néréidiennes
du muscle parapodial
ventral antérieur (2).
Faisceaux de fibres du
muscle sus-nervien, cer-
taines d’aspect hétéroné-
réidien (3) (Helly-héma-
toxyline). Coupe trans-
versale du muscle sus-
nervien et insertion des
fibres parapodiales hété-
ronéréidiennes (4) (Helly-
osmiqué - hématoxyline),
Coupe sagittale du méme
faisceau sus-nervien (5)
(Benoft-hématoxyline), —
C : cuticule. Cn : chatne
nerveuse, Cs : capillaires
sanguins, Fpn : fibres
para - nervicnnes. Fsn
faisceau sus-nervien. Gp : gaine péri-neurale. Mlv: muscle longitudinal ventral. Mph : muscle parapo-
dial ventral antérieur hétéronéréidien. Mpn : Muscle parapodial ventral postérieur néréidien. Vv : vais-
scau ventral, :

Sur lorigine d’un faisceau d’une telle importance, j’ai rassemblé les observations
suivantes : j’ai déja fait remarquer plus haut que le syncytium observé aux stades les
plus précoces de la formation du muscle parapodial ventral antérieur allait jusqu’aux
bords latéro-dorsaux et méme dorsaux de la gaine péri-neurale. Dans ce faisceau sus-
nervien de I’'Hétéronereis, on observe les fibres, non plus isolées comme chez la Nereis,
mais groupées; souvent on en voit une dizaine cote a cdte, en disposition plus ou
moins oblique, comme le sont les muscles parapodiaux hétéronéréidiens coupés trans-
versalement (fig. 14, 3). Les coupes transversales montrent des départs de muscles para-
podiaux obliques contre ce faisceau sus-nervien et parfois méme en son scin (fig. 14, 4).
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Quant aux coupes sagittales, elles montrent que les fibres parapodiales hétéroné-
réidiennes cheminent & ce niveau le long de I'axe nerveux pour s’en détacher ensuite
et prendre une direction oblique (fig. 14, 5).

De tels aspects ne laissent aucun doute et le grand nombre de fibres du faisceau
sus-nervien est 4 rapprocher de I'importance du faisceau parapodial hétéronéréidien.
Je rappellerai (ue, dans une coupe sagittale, sensiblement au méme niveau que les
transversales citées précédemment, un muscle parapodial hétéronéréidien ne m’a pas
montré moins de 763 fibres. Que I'on n’en retrouve pas un nombre aussi important
au-dessus de la chaine nerveuse n’a rien de surprenant, car une partie d’entre elles
s’insére sur les cotés de la gaine péri-neurale et, parmi celles qui participent au fais-
ceau sus-nervien, d’aucunes, fixées en avant du plan de coupe, ne sont pas visibles. Je
n’ai jamais observé de noyaux musculaires dans ce faisceau, les sections de fibres sont
uniquement formées de deux lamelles myoplasmiques sans sarcoplasme : ce sont 14 des
aspects habituels de fibres vers leur extrémité.

A cet ensemble d’observations concordantes recueillies chez Nereis fucata, Nereis
irrorata, Nereis longissima, Nereis pelagica, Périnereis cultrifera, il faut ajouter I'aspect
qu’offre la méme région chez Leptonereis glauca. Ainsi que je I'ai déja signalé (I par-
tie, chap. I*, § 2), le faisceau sus-nervien y est normalement développé dans la région
antérieure néréidienne (fig. 1, 2), mais il fait totalement défaut dans la partie transfor-
mée. On voit alors la totalité des fibres parapodiales s’insérer presque normalement sur
le bord dorsal de la gaine péri-neurale; a la surface de celle-ci, il n'y a plus aucune
section transversale de fibres (fig. 15, 1). ' . -

Cette série d’observations dissipe toute ambiguité sur la nature du double et épais
cordon sus-nervien des Nereis épitoques. Il est constitué, sinon en totalité, au moins pour
une trés forte proportion, par les extrémités des fibres obliques des muscles parapo-
diaux hétéronéréidiens. On ne l'observe plus lorsque ces fibres quittent perpendiculai-
rement leur lieu d’insertion (cas de Leplonereis glauca).

I. — Myogénése dans un régénérat chez une Hétéronereis,

La régénération et les conditions dans lesquelles elle s’opére ont fait I'objet de trés
nombreux travaux chez les Ann¢lides et 'on trouvera, en particulier, un historique et
une bibliographie de la question dans un mémoire de PFLUGFELDER (1929). Je ne signa-
lerai ici que les aspects relatifs 4 la formation des fibrilles dans un régénérat posté-
rieur chez un individu épitoque de Périnereis cultrifera. La partie régénérée, d’une lon-
gueur de 5 mm., comportait 14 segments.

L’épiderme, le tissu nerveux, les lobes parapodiaux, le tube digestif, étaient dé¢ja nor-
malement constituéds, soies et acicules étaient formés; seul, le systéme musculaire sem-
blait en retard dans lorganogénése des nouveaux segments; toutefois, les muscles

circulaires étaient déja régulicrement développés. J'ai observé deux régions ou lhisto- | -

génése battait son plein : 1° Au niveau des dissépiments, on y observait une prolifération
abondante de linocytes suivant le processus décrit tout récemment par A. DEHORNE (1946)
chez Glycera. Ils s’y formaient nombreux et serrés les uns contre les autres, conférant
a la cloison ccelomique une épaisseur non accoutumée. 2° Au niveau des muscles longi-
tudinaux dorsaux et ventraux, des myoblastes longs, pédiculés, insérés sur I’épiderme,



184 ' RENE DEFRETIN ‘

dans lequel ils se prolongent jusqu’a la cuticule par un systéme de tonofibrilles, s’enfon-
¢aient vers la cavité ccelomique (fig. 15, 2). Se glissant normalement 4 I'épiderme,
entre les faisceaux de fibres circulaires, ils s’orientaient ensuite en direction longitudi-
nale. Sur coupes longitudinales, on pouvait les observer sur la presque totalité de leur
longueur. Le noyau était 4 leur extrémité profonde: noyau d’assez grande taille (8 p X 4 )
avec un ou deux gros nucléoles. En arri¢re, se différenciaient de fines fibrilles sensible-
-ment parall¢les dans le sens de I’allongement des myoblastes. '

Je n’ai pu délimiter les contours de ces myoblastes coalescents, et ’ensemble avait
Pallure d’un syncytium dans lequel il n’¢tait pas possible de\séparer les fibres. Aucun
chondriome n’était décelable dans de telles formations. Je considére de tels aspects
comme correspondant a la formation des fibrilles au sein des myoblastes, celles-ci n’étant
pas encore groupées en fibres. Ce serait un stade précurseur de Lorganisation de ces
dernicres. J’ai rapproché ces figures de celles fournies par certains stades de I'histogé-

Fui. 15, — 1 : Leplonereis
glauca (hétéronereis
méle). Coupe transver-
sale ¢ insertion des
muscles parapodiaux
hétéronéréidiens sur la
gaine péri-neurale, dis-
parition du faisceau
sus-nervien, — 2 : Peri-
nereis cultrifera. Coupe
sagittale d’un Tégéné-
rat : formation de
fibres néréidiennes aux
dépens de myoblastes
syncytiaux fixés & la
face interne du tégu-
ment  (Benoit - hémato-
xyline). — 8 : Nereis
longissima, Insertion
des fibres aciculaires
sur l'acicule : les tono-

fibrilles de la gaine aciculaire sont constituées par le prolongement des myofibrilles hors de la fibre

(Helly-hématoxyline). — Ac : acicule. Cn : chaine nerveuse. Gac : gaine aciculaire. Gp : gaine péri-neu-

rale. Mac : muscle aciculaire. Mlv : muscle longitudinal ventral, Mph : muscle parapodial ventral anté-

rieur hétéronéréidien.

nése de la néoformation dorsale, toutefois chez ces derniéres, un chondriome gréle et
filamenteux était décelable. '

Lorsque la coupe n’intéresse que la région sous-épidermique et qu’elle est en direc-
tion frontale par rapport & ces myoblastes, la structure syncytiale est plus apparente. On
voit alors le syncytium parcouru par des myofibrilles non encore agencdées en fibres, les
noyaux y sont trés nombreux, on n’y observe pas davantage de chondriome. Un tel
aspect confirme I'opinion exprimée plus haut et permet de présumer qu’il s’agit bien
d’un stade précurseur de la formation des fibres. Avant leur individualisation, le myo-
plasme apparaitrait d’abord sous forme de fibrilles se différenciant au sein d’un sarco-
plasme syncytial en I’absence de tout chondriome figuré. Il est également intéressant
de constater que, dans ce régénérat postérieur, les muscles en formation s’acheminent
vers le type néréidien, alors que, dans les segments antérieurs, les muscles sont hétéro-
néréidiens. Parmi quelques fibres déja individualisées, je n’en ai vu aucune qui soit &
myoplasme réduit et & sarcoplasme développé avec chondriome abondant. En s’adres-

g
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sant & des régénérats plus évolués, peut-étre assisterait-on aux transformations de l'épi-
toquie étudiées plus haut ? Quoi qu'il en soit, si elles ont lieu, elles sont précédées d’un
stade néréidien de la musculature. Dans P'évolution de la fibre, il faudrait considérer ici
comme plus primitif le type néréidien, car il précéderait alors le type hétéronéréidien;
je rappellerai que A. PRENANT avait formulé une hypothése inverse déja discutée & pro--
pos de la néoformation dorsale.

Je n’ai pu rassembler de régénérats a divers degrés de leur développement : une
série compléte permettrait sans doute de mettre en évidence les stades successifs de la
myogénese au cours de la régénération. Je n’ai pu ici qu’en examiner 'un des aspects.
En outre, il serait intéressant, par ’étude de formes larvaires et jeunes, de rechercher
dans quelles conditions s’effectue la premiére myogénése des Nereis.

CHAPITRE III

“LE PﬁOBLI’:‘.ME DES INSERTIONS MUSCULAIRES

J'ai déja fait allusion plus haut aux insertions musculaires, mais c’était, le plus sou--
vent, en indiquant les régions de départ des divers faisceaux de fibres. Toutefois, lors
de I'étude des muscles longitudinaux, j'avais observé la continuité qui semblait exister
entre les myofibrilles et les tonofibrilles épidermiques, tant au niveau des extrémités des
fibres qu’aux emplacements ol ces derni¢res prennent contact avec le tégument (I"* par-
tie, chap. II, § 4). J'ai vu également de semblables aspects de continuité entre myofi-
brilles et tonofibrilles au voisinage des acicules et des bulbes sétigéres; aussi, ai-je
cherché a préciser I'Mitime insertion des myofibrilles.

A. — Muscles longitudinaux dorsaux et ventraux.

Les coupes sagittales montrent que les fibres voisines du tégument n’ont pas un bord
rectiligne, mais ont leur coté extérieur irréguliérement dentelé (fig. 5, 5). A ce niveau,
certaines myofibrilles ont quitté leur parallélisme si bien marqué dans les portions de
. fibres rectilignes, pour converger vers le sommet des saillies acuminées; de sorte que
1A aussi, en raison de la structure bilamellaire de la fibre, on rencontre une striation
double oblique. Mais chaque délicat faisceau de myofibrilles ¢émergeant ainsi de la fibre
se poursuit jusqu’a la cuticule: leur ensemble constitue dans le tégument Iabondant
réseau de tonofibrilles. Celles-ci sont bien connues, ont été de nombreuses fois figurées,
maints auteurs ont attiré I'attention sur 'ampleur de leur développement; mais, & ma
connaissance, leur liaison avec les myofibrilles n’a pas encore été envisagée chez les
Nereis. Ces tonofibrilles ne se terminent pas a la cuticule; elles y pénétrent, mais en
perdant progressivement leur affinité pour les colorants, d’olt la difficulté de leur obser-
vation; il n’y a rien de surprenant que ces ultimes terminaisons n’aient pas encore été
. explicitement décrites.

Sur des coupes transversales, on voit les tonofibrilles se rassembler en faisceaux
dans I'épiderme et aborder la cuticule normalement a sa paroi. A ce niveau, chaquAe
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fibrille présente un épaississement sidérophile en forme de grain, de sorte que I'aligne-
ment de ces derniers délimite nettement le contact épiderme-cuticule. Puis chaque tono-
fibrille pénétre dans la cuticule ot elle se poursuit a travers toute son épaisseur, mais
sa colorabilité diminue progressivement : on les observe encore dans I’exocuticule sur des
‘coupes colordes énergiquement. I est assez curieux de constater que I’écartement des
prolongements fibrillaires dans la cuticule est de 0 p 5, c’est-d-dire le méme que celui
des myofibrilles. Mais 14 ne s’arréte pas la structure fine de ces éléments. On observe,
régulitrement disposée jusqu’a_la surface externe de la cuticule tégumentaire, une stria-
tion perpendiculaire 4 la premiére et de méme amplitude. Tout \e passe conne si d’autres
fibrilles coupaient les premié¢res rectangulairement ou comme si chaque fibrille émettait,
dc part et d’autre, & intervalles réguliers, de fines ramifications.

B. — Muscles obliques.

De semblables aspects s’observent dans les zones d’insertion des muscles obliques
(pl. 1, 6). Chez les formes néréidiennes, j’ai observé, en continuité avec les myofibrilles,
des tonofibrilles se poursuivant dans I’épiderme et s’¢talant en éventail jusque sous la
chaine nerveuse.

La méme disposition apparait identique chez les Hétéronereis pour les fibres obli-
ques restées néréidiennes, et témoigne de leur pérennité & travers les remaniements
musculaires de I'dpitoquie (fig. 14, 1 et 2). Aussi ne semble-t-il guére concevable, comme
CHARRIER I'avait supposé, que des fibres musculaires puissent, au cours de I’épitoquie,
cotoyer la chaine nerveuse et « contracter de nouvelles attaches ».

Cette étude précise du mode d’insertion m’a permis, au cours des chapitres précé-
dents, d’indiquer pour chaque muscle son point de départ exact. C'est également cette
continuité des myofibrilles et des tonofibrilles qui m’a autorisé & préciser, pour certaines
fibres des muscles obliques, leur insertion & un niveau plus ventral que d’autres aprés les
avoir croisées.

C. — Muscles des acicules,

Les muscles des acicules s’appuient sur la limite externe de la gaine aciculaire,
comme les longitudinaux ou les obliques sur I'épiderme. Mais la gaine aciculaire est
traversée par de puissants faisceaux de tonofibrilles allant s’étaler en éventail sur les
parois de I'acicule. Comme pour les muscles précédents, j’ai pu démontrer la continuité
entre les myofibrilles et les tonofibrilles (fig. 15, 8). Ces derniéres pénétrent-elles profon-
dément dans Pacicule, comme celles des muscles longitudinaux qui traversent I'’endo et
I'exo-cuticule ? Je ne le pense pas et je n’ai jamais vu, dans I'épaisseur de I'acicule, de
fines fibrilles perpendiculaires & son axe. Tout au plus peut-on les suivre dans la mince
couche périphérique.

" Interprétation et discussion.

La question des insertions musculaires, et plus particuliérement celle des rapports
entre la cuticule et les faisceaux musculaires, n’est pas neuve. Je n’en donnerai pas une
bibliographie compléte que I’on trouvera dans une mise au point de E. KosrscHELT (1938):
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« Cuticularsehne und Bindgewebssehne. » Chez les Annélides, c’est uniquement sur les
liaisons musculaires avec les soies et les dents qu’ont porté quelques rares travaux.

LieBErRMANN (1932), chez Stylaria lacustris, ne peut reconnaitre « si les éléments
fibrillaires de la musculature terminale s’approchent eux-mémes de la fin des soies »,
cependant que, par ailleurs, il ajoute : « Les muscles genouillés se dispersent eux-mémes
directement & la soie. » Il s’agit d’'un aspect qui n’est autre que celui que j’ai décrit et
figuré plus haut (fig. 15, 3) en examinant les terminaisons musculaires au niveau des
acicules. Le genou du muscle est au niveau de la gaine de I'acicule et I’éventail de tono-
fibrilles que j’ai figuré & Vintérieur de la gaine, chez Nereis longissima, correspond a la
dispersion du muscle au deld du genou chez I'Oligochéte Stylaria lacustris ¢étudié par
LIEBERMANN.

D’autres travaux de ScHEPOTIEFF (1903), Sasovic (1907), L. DEHORNE (1916-1918),
PrLUGFELDER (1929), n’avaient d’ailleurs pas établi une connection histologique certaine
entre le muscle et la soie. Plus récemment, G. BoBIN (1944) a fait allusion aux tonofi-
brilles dans la gaine de I'acicule, mais n’a pas établi leur liaison avec la musculature.

Les observations ci-dessus relatives 4 I'acicule m’ont montré qu’il y avait continuité
entre les fibrilles musculaires et les tonofibrilles, celles-ci ne sont que les terminaisons
de celles-la.

Quant aux rapports de la musculature segmentaire avec la cuticule, la question ne
semble pas avoir été abordée. Certaines figures laissent présumer qu’elle a peut-étre ¢té
soupconnée par quelques auteurs, mais elles ne sont pas interprétées et je ne pense pas
que la preuve ait été fournie. Seule, & ma connaissance, F. Laxcpon (1900), étudiant les
organes des sens de Nereis virens, a coloré au bleu de méthyléne des él¢ments qu’elle
qualifie « Anchorings cells ». De leur terminaison périphérique, elle voit un grand
nombre de fins tractus s’incrustant dans la couche interne de la cuticule. « Apparem-
ment, les ¢ anchoring cells » servent a la fixation des muscles & la cuticule. » Ce que
la zoologiste américai%ne appelait cellule-ancre n’est en réalité qu’un faisceau de tonofi-
brilles empité par le bleu de méthyléne; les prolongements qu'elle figure dans la cuti-
cule sont granuleux, irréguliers et imprécis. Une technique cytologique rigoureuse lui
et permis probablement de préciser la nature exacte de cette formation. Il n’y a pas
de cellule en réalité; les noyaux que l'on observe sont ceux de I’épiderme et sont tou-
jours en dehors de tels systémes fibrillaires; mais il y a bien un dispositif d’ancrage
& la“cuticule: il est assuré par les myofibrilles elles-mémes. Celles-ci traversent I'épi-
derme, s'étalent souvent en éventail — c’est ce qu’on appelle habituellement les tonofi-
brilles — et pénétrent perpendiculairement dans la cuticule qu’elles traversent. Elles
sont équidistantes et 4 un intervalle identique a celui des myofibrilles dans le muscle.

Quant & la striation qui lui est perpendiculaire, je ne pense pas qu’elle soit due a
d’autres fibrilles pénétrant tangentiellement dans la cuticule et se croisant avec les pre-
mitres. Il s’agit plus vraisemblablement de fines ramifications latérales réguliéremm}t
et finement disposées de part et d’autre des fibrilles dont elles proviennent. Il y aurait
12 une structure sensiblement analogue & celle que I'on observe dans la cuticule des
insectes. '

Ces diverses observations sur les insertions musculaires au niveau de la cuticule
sont assez comparables aux aspecls observés chez les Arthropodes. PEREZ (1910), chez
les Muscides, montre les tonofibrilles, en continuité avec les myofibrilles, traversant I’hy-
poderme et constituant dans I’endocuticule un faisceau conique se terminant contre I'exo- ‘
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ticule. Casper (1913), chez la larve de Dytiscus marginalis, figure les tonofibrilles en pro-
longement des myofibrilles traversant I’hypoderme et butant contre I’endocuticule, ol il
les termine par une granulation. : .

Chez les Nereis, la musculature est donc solidaire de la paroi du corps dans laquelle
elle se trouve finement et largement, sinon totalement, insérée. Il y a 12 une disposition
qui rappelle celle des Arthropodes,

Enfin, jajouterai que tous ceux qui ont manipulé des Nereis vivantes ont toujours
¢été frappés par la rigidité, la consistance dure et les puissantes réactions qu’elles mani-
festent lorsqu’on les tient entre les doigts. Que la pression du Nquide ceelomique y parti-
cipe, la chose est certaine; mais 1’étroite solidarité du tégument et de la puissante mus-
culature, matérialisée par les terminaisons fibrillaires que je viens de décrire, n’est pas
une des raisons les moins importantes de leur comportement.

CHAPITRE 1V

STRUCTURE DE LA FIBRE HETERONEREIDIENNE

Les observations cytologiques précédentes conduisent 4 une vue d’ensemble sur la
fibre hétéronéréidienne. Je rappellerai, en confirmant les conclusions des quelques auteurs
ayant abordé cette question, que ces fibres sont & sarcoplasme prépondérant, & myoplasme
trés réduit et & noyau extérieur. Mais j'insisterai sur quelques-uns des résultats signalés
plus haut relatifs aux intervalles entre myofibrilles, & la double striation ; ils sont de
nature & préciser Ia structure de la partie contractile des fibres; de méme, les résultats
ayant trait au sarcoplasme me permettent de faire une juste discrimination entre ce qui
est musculaire et ce qui est conjonctif. '

I. — Les intervalles entre stries.

Jai indiqué que CHARRIER n’avait pas, 4 'unique exception des fibres de la néo-
formation dorsale, fait allusion & la striation qui apparait sur les sections transversales
des fibres. A. PRENANT (1929) rappelle cet aspect et souligne qu’il est dd aux myofibrilles
constitutives de la lamelle: on les voit en lignes d’un parallélisme parfait sur les coupes
longitudinales; mais il ne précise pas la grandeur de I'écartement interfibrillaire.

Certains auteurs indiquent une décomposition des stries, vues en coupe transver-
sale, en deux grains et parfois méme en quatre. Mais avec CarrE DE BarLLon (1911), dont
les observations sont relatives & I’Ascaris, je ne pense pas que ces grains représentent
eux-mémes la section des myofibrilles. En réalité, ils apparaissent lorsque la différencia-
tion est poussée au point de faire disparaitre partiellement la coloration de la substance
d’origine mitochondriale imprégnant les myofibrilles.

Chez les Nématodes également, on a décrit des stries plus fines alternant avec les
précédentes; chez les Annélides, la méme observation a été faite par A. PRENANT qui,
sans leur donner une signification définitive, ni s’attacher a la fine structure des lamelles,
est ¢ disposé 4 y voir les cloisons sarcoplasmiques interfibrillaires ou intercolumnaires ».
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Chez les Nereis étudides, les examens les plus soignés sur des piceces a colorations diverse-
ment différenci¢es ne m’ont pas révflé une telle structure. Lorsque I'on a 'impression de
déceler des stries secondaires entre les stries normales, on le fait toujours avec une mise
au point différente : elles ne sont pas au méme niveau. Il s’agit en réalité uniquement
des stries normales que 'on voit d’abord en section dans le plan supérieur de la coupe,
puis ensuite dans le plan inférieur : les coupes des fibres ne sont, en effet, qu’exception-
nellement perpendiculaires & I'axe de ces derniéres (fig. 16, 7). Certaines sections ne
montrent pas une telle dualité de stries, elles correspondent & des coupes de fibres rigou-
reusement transversales. Aussi m’est-il apparu important de rechercher l'ordre de gran-
det/xr de 'intervalle entre les stries, et de relever sa constance ou sa variation suivant les
muscles et les espéces examindes. ot

Je me suis adress¢ & des exemplaires anesthésiés avant fixation, et j'ai effectué les
mesures sur des coupes orientées de maniére & présenter les sections transversales des
fibres envisagées. L’amplitude de 10 intervalles était chaqne fois mesurée & 0 u 5 prés. Les
chiffres relevés ci-dessous donnent la valeur moyenne de l'intervalle entre myofibrilles
avec la précision du 1/10° de p. Pour chaque espéce et chaque catégorie de muscle, il a été
procé¢dé & de nombreuses mesures. Lorsque les résultats n’¢taient pas strictement concor-
dants pour les différentes fibres d’'un méme muscle, j’ai indiqué) les limites entre
lesquelles oscillaient les distances interfibrillaires.

Les résultats de ces mesures sont consignés dans le tableau L

TABLEAU |. ~ Distances i_nterfibrillaires exprimées en u.
longhtinsl | tongt | Feiscens oblqes Neéolormation
ventral orsal . parapodiales
Nereis fucala : \
dtoque. 1 TR R0E | oo o 08521
Nereis irrorata : 3 0.6
oviaae | OEARE | ™ | asaos | 0fa0s | 1waw
Nereis longissima : 55 4 0.8
el Bt vl S Y P | esare
Nereis pelagica : .
Tt I 03308 | ostos | 03808 | osaos
Périnereis cultrifera :
atoque v.vvuetnn.. .., 0,6 0,5 20,6 0,5 0,7
épitoque . ............ ! ’ 0,6 0,7
Leptonereis glauca :
région epitoque | ™ | 05K 0s 054 06 08

La confrontation des résultats obtenus pour les divers faisceaux musculaires chez
ces six espéces conduit aux conclusions suivantes : 1° Pour un muscle donné, linter-
valle entre fibrilles reste le méme au cours de U'épitoquie; 2° Exception faite pour le muscle
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longitudinal dorsal néoformé, lintervalle entre fibrilles est sensiblement le méme pour
tous les muscles; 3° Le muscle dorsal néoformé a ses fibrilles plus espacées que les
autres muscles, néréidiens ou non. Cette augmentation de lintervalle interfibrillaire,
A peine marquée chez Périnereis cultrifera, I’est beaucoup plus pour les autres espéces et
atteint son maximum chez Nereis irrorata.

D¢s lors, on pourrait étre tenté de faire un rapprochement avec les travaux de
BRENNER (1939) qui a confirmé, par un certain nombre de mesures effectuées chez les
Arthropodes, la théorie de voN Stup~ITZ. Le muscle se contracterait avec une fréquence
d’autant plus grande que les possibilités d’échanges entre les éléments isotropes et aniso-
tropes de la fibre seraient plus grandes. Les muscles a striation serrée présenteraient une
fréquence de contraction plus rapide. :

Toutefois les mesures, rassemblées dans le tableau comparatif ci-dessus, ne doivent
pas étre considérées en valeur absolue. En effet, bien qu’effectuées sur des animaux préa-
lablement anesthésiés, il est possible que les agents fixateurs aient provoqué une contrac-
tion des éléments musculaires. De plus, chez les Néréidiens, les stries que I'on observe
sur les coupes transversales des fibres correspondent a I’écartement des myofibrilles et
non a une striation qui leur serait propre (cas des fibres d’Arthropodes étudi¢es par
BRENNER). A un écartement plus grand correspond, chez nos Nereis, une densité plus
faible de myofibrilles par unité de surface de la section. Il est logique dés lors de pré-
sumer que les fibres de la néoformation dorsale, & myofibrilles plus espacées, ne se
contractent pas de la méme fagon que les autres : leur contraction étant peut-étre moins
énergique et moins rapide.

II. — La double striation.

On observe fréquemment, sur les sections longitudinales des fibres hétéronéréi-
diennes, une double striation. Les myofibrilles sont disposées a intervalles réguliers en
lignes rigoureusement paralléles, ou suivant deux syst¢tmes formant entre eux un angle
plus ou moins grand; c’est 4 ce dernier arrangement que 1’on a donné le nom de striation
double oblique. Elle a été signalée non seulement chez les Annélides, mais aussi chez
les Mollusques pour lesquels elle a fait 'objet de nombreux travaux.

Pour les uns, ScHwaALBE (1869) en parliculier, elle correspondrait & la structure
méme de la fibre et serait une sfructure propre a ce genre de fibres, tout comme le muscle
strié des insectes en est une autre. Pour d’autres, cette double striation est bien due aux
myofibrilles, mais celles-ci seraient disposées suivant deux syst¢mes hélicoidaux se croi- -
sant; telle est 'opinion d’ENGELMANN (1881). Enfin, plus récemment, on a pensé que,
dans le cas de lames musculaires suffisamment minces, la possibilité d’observer en méme
temps les myofibrilles des deux faces, myofibrilles disposées en un seul syst¢me hélicoidal,
serait responsable de cet aspect; c’est I'interprétation de TURCHINT (1921). C’est aussi celle
de MARCEAU (1908) qui croit que I'on peut également en rendre responsables des fibrilles
strices occupant des niveaux différents les unes par rapport aux autres. L’opinion de
A. PRENANT (1929) se rattache & la conception des myofibrilles des deux faces disposées
en un seul sysi¢tme hélicoidal. Mais, sans s’engager a4 fond dans la question qu’il consi-
dére en dehors de son sujet, il imagine que, lors du déplacement en sens inverse
des deux feuillets d’une fibre, les myofibrilles normalement longitudinales deviennent



MUSCULATURE DES NEREIDIENS AU COURS DE L’EPITOQUIE 191

obliques, et que celles de 'une des demi-lamelles s’entrecroisent avec celles de 'autre.

‘Mes observations confirment cette maniére de voir. Une rigoureuse mise au point
ne montre jamais, en effet, & trés fort grossissement, qu'un seul systéme de fibrilles paral-
l¢les; le déplacement de I'objectif, faible, mais nécessaire pour la vision précise de I'autre
systéme de fibrilles, indique bien que les deux striations entrecroisées n’appartiennent
pas 4 la méme face de la fibre. :

C’est ainsi que, pour les muscles des lobes parapodiaux, oli I'on a affaire 4 des demi-
lamelles accolées au niveau du tégument, la distance séparant les fibrilles mesurées “sur
coupes transversales est de 'ordre de 0 w 5; la mise au point successive sur les deux
systémes de stries vus en coupe longitudinale se fait par un déplacement de I'objectif
inférieur a 1 p; elle est de I'ordre de grandeur de I'intervalle entre les fibrilles appartenant
4 deux demi-lamelles contigués. , .

J’ai en outre refnarqué, sur de long fragments dissociés, une variation de I’angle des
deux systémes fibrillaires allant de pair avec la courbure et la contraction. :

Fia. 16, — 1 : Schéma d’une coupe
légérement oblique d’une fibre
néréidienne : le plan supérieur
montre les sections des myofi-
brilles, le plan inférieur présente
les mémes sections décalées par
rapport aux premidres et simu-
lant des stries secondaires. —
2-8-4: Disposition des myofibrilles
dans les fibres rectilignes et dans
les fibres ondulées, ces derniéres
offrant une double striation dont
Pangle des stries constitutives
est fonction de la courbure de la
fibre, — 5 : Schéma des fibres ob-
servées entre nicols croisés. Dé-
doublement des zones d’extinc-
tion et leur déplacement dans les
parties ondulées & double striation oblique; extinction totale dans les parties non ondulées & striation
paralléle.

Les fibres vraiment rectilignes ne présentent que des myofibrilles toutes paralleles
(fig. 16, 2). Sur les fibres légérement ondulées, la double striation apparait, mais I'angle
des deux systéines est faible; sa valeur est identique & celui formé par les parties recti-
lignes de la fibre de part et d’autre de ’ondulation (fig. 16, 3). Si la courbure de la fibre
s’accentue, I'angle augmente (fig. 16, 4). Enfin, chez les fibres littéralement coudées, chez
lesquelles la courbure atteint son muximum, la double striation montre deux systémes
fibrillaires disposés presque & angle droit.. '

La striation double oblique se manifeste donc uniquement sur des fibres ondulces, et
I'angle que font les deux systémes de stries est d’autant plus grand que la courbure de la
fibre est plus accentuée. '

III. — L'examen des fibres en lumiére po.larisée.

L’examen des muscles en lumiére polarisée est ancienne. On trouvera, dans I'impor-
tant mémoire de VLis (1912), une bibliographie trés compléte de 1a question. Parmi les
travaux antérieurs a ceux de Viks, il faut surtout signaler ceux d’ENGELMANN (1907), qui
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a cherché a établir un rapport entre la contractilité et les propriétés optiques. Ses conclu-
sions sont les suivantes. La contractilité, sous n’importe quelle forme, est lide a la
présence de la biréfringence. Il faut rechercher l'origine de la biréfringence dans I’existence
de particules biréfringentes uniaxes et contractiles alignées. ENGELMANN invoque des phé-
nom¢énes de tension pour expliquer la biréfringence des particules. Enfin, il pense que la
contraction est due & I’échauffement de cette substance biréfringente.

Mais VLEs (1912) a apporté des précisions capitales et, parmi les résultats de ses
expériences et observations, je reléverai plus spécialement ceux relatifs & la biréfringence
vraie et 4 la dépolarisation. Il a montré en particulier qu’il\existait : 1° des ¢léments dont

" I’éclairement entre nicols croisés varie avec le rapport des indices et dont la réaction est
due exclusivement & la dépolarisation par des substances isotropes : c’est le cas des cils
vibratiles, des flagelles, des spermatozoides, etc.; 2° des éléments dont I'éclairement entre
nicols croisés ne varie pas avec le rapport des indices et dont la réaction est due & la biré-
fringence vraie de substances anisotropes : c’est le cas des muscles lisses, des disques Q
des fibres strices, du spironéme de la Vorticelle. Il conclut : ¢« 1° Les organes contractiles
forment, au point de vue de leurs réactions optiques, deux classes bien distinctes : les
organes du type ciliaire étant dépolarisants, et les él¢ments du type myoide étant vrai-
ment biréfringents (en totalité ou en partie). 2° On n’est nullement en droit d’admettre
I’existence de substances anisotropes générales 4 tous les organes contractiles. 3° Dans
ces conditions, et contrairement & la théorie d’Engelmann, des liaisons générales entre la
contractilité et la biréfringence deviennent problématiques. »

C’est & la lumiére de ces données que j'ai cherché & préciser quelques-unes des
propriétés. optiques des muscles des Nereis. J'ai constaté la biréfringence de toutes les
fibres musculaires des Nereis : fibres longitudinales ou obliques, qu’elles soient néréi-
diennes ou hétéronéréidiennes. Cette biréfringence est la propriété exclusive du myo-
plasme, le sarcoplasme ne la posséde pas.

Comme VLEs I’a montré, Péclairement en lumicre polarisée ne suffit pas a démontrer
Janisotropie. J’ai donc eu recours aux techniques permettant de faire la discrimination
entre la biréfringence vraie et la dépolarisation par une substance isotrope; ce dernier
cas est celui qui porte actuellement le nom dans beaucoup d’ouvrages de biréfrin-
gence par diffraction. J’ai obtenu les résultats suivants : a) La variation de la teinte avec
I’épaisseur s’observe comme pour les fibres striées, premiére preuve de l'anisotropie.
b) La méthode d’immersion m*a montré ég'llement que I’éclairement était indépendant
de l'indice du milieu extérieur. ~

J'ai employé les liquides d’immersion suivants :

Bl . viiiiiiieietinetonosensaennseeioasstionansanse et Indjce 1,33
Alcool éthylique abhsolu ................... f et eaes » 1,34
6 RT3 73 T S N » 1,46
Huile de Ficin . .vvviritentreneninitnsinsseteriensoernnernnsannnns » 149
ESSence de COAre ..o vvvvivvteeeenneeeeeroerentnneesonnconsasoasans » 151°
Essence de cédre -+ Essence de girofle en parties égales............. > 1,52
Essence de gIrofle ....oovuiiiieniiiieeiiioeieiriiinniiintieinnnnnns » 1,53
Bromure de naphtaline ........ ..o, e iiieeeieee » 1,66

L’égalité d’indices entre le muscle et le médium a lieu au voisinage de 1,52. Je n’ai
observé aucune variation de I'éclairement au moment de I'égalité d’'indices de la fibre et
du médium d’immersion. Les fibres dans le médium essence de cédre -} essence de
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girofle, réalisant 1'égalité d’indices, sont aussi éclairées que dans n’importe quel autre
médium d’indice supérieur ou inférieur.

Les myofibrilles des muscles des Nereis sont donc constituées par une substance
anisotrope, et I’éclairement entre nicols croisés est bien d& 4 une biréfringence vraie et
non & un phénoméne de dépolarisation, c’est-a-dire de biréfringence par diffraction.

Enfin, il n’est pas sans intérét de remarquer que 'aspect varie avec la disposition
des myofibrilles. Si ’on A affaire & une fibre droite, 2 myofibrilles paralléles, I'extinction
est totale lorsque I’axe de la fibre est dans le plan de polarisation, I'éclairement maximum
a4 45°; en outre, I'extinction ou I’éclairement ont lieu pour toute la fibre en méme
temps.

Si I'on s’adresse, par contre, & des fibres ondulées il apparait une s¢rie de bandes
éteintes et éclairdes (fig. 16, 5, et 17). La rotation de la fibre montre le ‘dédoublement des

Fia. 17,

Nereis irrorata (atoque). Fibres musculaires néréi-
diennes examinées entre nicols croisés. Dédouble-
ment des bandes d’extinction au niveau des portions
de fibres ondulées et § myofibrilles croisées; extine-
tion totale, puis éclairement total des portions de
fibres droites & myofibrilles paralléles. (X 112.)

surfaces éteintes, le déplacement inverse des bandes sombres dédoublées, puis la recons-
titution par fusion d’une plage d’extinction unique aux dépens des deux précédentes.
Cet aspect curieux, qui s’observe en lumiére parall¢le, n’a rien & voir avec les isogyres
en branches d’hyperboles que peuvent révéler les examens en lumiére convergente. La
seule explication possible, 4 mon sens, est & rechercher dans Porientation différente des
“myofibrilles des deux demi-lamelles accolées et superposées lorsque I'on examine des
fibres disposées longitudinalement, '

J’ai indiqué plus haut que, sur les fibres ondulées, s’observe la double striation et
que, d’autre part, I'angle formé par les myofibrilles des deux demi-lamelles est d’autant
plus grand que la courbure de la fibre est plus accentude. Or, la disposition signalée
ci-dessus est particulitrement nette dans les régions ot la fibre est fortement ondulée, et
Iespace entre les bandes éclairées et entre les bandes sombres est d’autant plus petit
que les ondulations de la fibre sont plus serrées. Le dédoublement des surfaces éclairées
ou sombres (suivant l'orientation de la fibre par rapport aux nicols) correspond aux deux
systémes de fibres obliques accolées, I'une pour la demi-lamelle inférieure, I'autre pour la
supérieure de la préparation.
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L’étude de ce muscle en lumitre polarisée apporte donc indirectement un argument
nouveau sur la double striation oblique. Elle montre que celle-ci est bien due & des myofi-
brilles parall¢les dans chaque demi-lamelle, mais celles de I'une sont orientées différem-
ment de celles de l'autre. -

1V. — Double striation et contraction.

Que les myofibrilles soient paralltles dans les fibres, droites, obliques dans celles
ondulées, ne fait aucun doute. Mais I’ondulation correspond & un raccourcissement de la
fibre et toute fibre ondulée est une fibre contractée. Or, les mémes aspects s’observent
aussi bien sur des Nereis plongées directement dans le fixateur que sur celles anes-.
thésices au préalable : ils sont identiques, que la contraction soit naturelle (cas des
Nereis anesihésiées) ou artificielle et brutale (cas des Nereis plongées directement dans
le fixateur).

Les myofibrilles elles-mémes se raccourcissent-elles ? Cela est possible, mais il me
semble difficile d’infirmer ou de confirmer une telle hypothése.

Il me parait, par contre, démontré par tout ce qui précéde que la contraction des
fibres se traduit par une torsion des myofibrilles, comme le sont les brins d’un cordage :
une telle torsion entraine une disposition hélicoidale des ¢léments fibrillaires constitutifs
et un raccourcissement de la longueur totale. Plus la torsion est accentuée, plus la dimi-
nution de longueur est importante et la contraction énergique.

En définitive, les fibres musculaires des Nereis se contractent par torsion de leurs
myofibrilles et la double striation oblique n’est que la manifestation de la contraction;
plus celle-ci est importante, plus grand est 1'angle entre les fibrilles constitutives des deux
demi-lamelles.

V. — Importance du sarcoplasme.

J’ai montré I'existence d’un tissu conjonctif formant une lame limitante externe aux
muscles longitudinaux et constituant I’'axe du double repli des longitudinaux ventraux.
Chez les espéces possédant certains muscles & disposition penniforme, il existe d’autres

" cloisons radiaires sensiblement perpendiculaires aux premiéres. Nombreux sont les
auteurs ayant fait allusion a cette charpente conjonctive des muscles longitudinaux des
Annélides.

A. PRENANT (1929) ne se contente pas de ces ¢léments fixes, mais il classe dans le
tissu conjonctif tous les ¢léments libres plus ou moins agglomérés que I'on trouve dans
la cavité ccelomique et qui s’insinuent entre les fibres musculaires. Il tient pour éléments
du conjonctif les amibocytes, linocytes et éléocytes; il lie leur prolifération intense au
cours de P'épitoquie aux phénoménes d’histolyse musculaire. Mais, en critiquant le
mémoire de CHARRIER (1921), il reproche 4 ce dernier de n’avoir utilisé ni réactions élec-
tives du tissu conjonctif, ni réactifs osmiqués : ¢ Chacune des mailles de son réseau
sarcoplasmique lui serait apparue comme un éléocyte typique », et, plus loin, il ajoute :
« Si le muscle prend un développement considérable c’est parce que, de nu et de sec que
le tissu conjonctif était chez la Nereis, ce tissu se complique et se gorge, & la maturité
sexuelle, d’¢léments leucocytaires de toutes sortes. »
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J’admets I'assimilation & du tissu conjonctif des éléments libres, bien que les éléo-
cytes constituent des cellules trés particuliéres par leurs propriétés de néphrophagocytes,
de cellules a réserves graisseuses et aussi, comme nous le verrons plus loin (chap. VI),
de cellules & réserves glucidiques. Mais le réseau sarcoplasmique existe indiscutablement.
Il faut toutefois établir, &4 cet égard, une distinction entre les muscles longitudinaux et
les muscles obliques. ' ‘

Pour les premiers, le tissu conjonctif de soutien reste chez les Hétéronerelis ce quil
était chez les Nereis; le volume total du muscle reste pratiquement inchangé et peu d’élé-
ments libres s’insinuent entre les fibres. Le sarcoplasme déborde légérement des fibres et,
s'il prend alors une allure réticulée, aucune confusion n’est possible avec les éléocytes en
particulier : on voit rarement ceux-ci insinués entre les fibres et ils sont aisément recon-
naissables par leurs inclusions osmio-réductrices. V

Par contre, les muscles obliques prennent un développement considérable et, comme
je I'ai montré précédemment, ils se présentent chez les Hétéronereis sous forme d’un
syncytium réticulé dans lequel on trouve les fibrilles. Or, le développement n’est pas df
& Pintroduction d’¢léments leucocytaires. 11 y a eu un foisonnement du sarcoplasme et
des noyaux au cours de leur histogénése, et il s’est formé un nombre de fibres hétéro-
néréidiennes hors de proportion avec celui que révélent les individus atoques.

Que les éléments leucocytaires s’insinuent entre les faisceaux de fibres, cela est exact;
mais la part qu’ils prennent A ’hypertrophie des muscles obliques est extrémement faible.
Quant au réticulum cytoplasmique observé contre les myofibrilles obliques, aussi bien
dans les segments qu’au niveau des terminaisons musculaires dans les lobes parapodiaux,
il est indiscutablement de nature sarcoplasmique. Il ne recéle pas les gouttelettes grais-
seuses osmio-réductrices que I'on trouve dans les éléocytes. 11 est en continuité avec le
sarcoplasme compris entre chaque demi-lamelle du V myoplasmique. 11 présente un chon-
driome comparable & elui du sarcoplasme juxta-fibrillaire (fig. 7, 11; fig. 12, 6, et pl. I,
2, 3, 4 et 5). Comme je le montrerai plus loin (chap. VI), le glycogéne y affecte le méme
aspect. J’ajouterai, au surplus, que chez les individus épitoques les éléocytes, toujours
abondants, sont assez fréquemment chargés de sarcolytes 4 divers stades de digestion,
alors que rien de tel ne s’observe dans I'important réticulum formant en quelque sorte
manchon & chaque faisceau de fibres. _

Enfin examiné en long, sur des coupes suffisamment épaisses, un faisceau de fibres
se présente & I'observation sous une forme qui ne laisse aucun doute sur la nature du
réseau en question (fig. 11, 4). Le sarcoplasme forme, en effet, une véritable enveloppe
autour du faisceau de fibres et en épouse réguliérement la forme. Il n’y a aucune irrégu-
larité dans le contour, ce qui ne manquerait pas de se produire si I'on avait affaire a des
éléocytes plus ou moins réguliérement empilés autour des fibres musculaires. Par ses
mailles irréguliéres et garnies d’un chondriome caractéristique, sur lequel j'ai déja
maintes fois insisté, cet épais cordon cytoplasmique n’offre aucun aspect susceptible de
’apparenter & un agrégat d’éléocytes.

En définitive, les muscles obliques sont constitués par des faisceaux de fibres :
chaque faisceau est lui-méme formé par un certain nombre de fibres myoplasmiques
associées et entourées d’un épais réseau sarcoplasmique. Une telle contexture des muscles
hétéronéréidiens, dans laquelle le sarcoplasme prend une place importante, a d’ailleurs été
exprimée antérieurement, au cours de I'étude cytologique de leur formation.
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VI. — La structure d’ensemble des fibres,

J’ai précisé antérieurement le mode d’inserfion des fibres musculaires, les rapports
des myofibrilles avec la cuticule tant & Pextrémité des fibres que dans leur portion
voisine du tégument, ainsi que les anastomoses fréquentes que I'on rencontre entre fibres

d’un méme muscle. On sait qu’en raison de cette structure, il n’est pas possible de disso-

cier des fibres entitres. 4

Bien que 'examen des sections transversales laisserait supposer que les fibres muscu-
laires des Nereis se comportent comme des fibres cellules indépendantes, je ne puis
adopter cette opinion, sur laquelle quelques réserves s'imposent. Je considére, plus
volontiers, que ces muscles sont formés par un réseau contractile dans lequel les myofi-
brilles associces en longs faisceaux lamellaires plats et doubles constituent les fibres
(fig. 5, 6; fig. 10, 6, et fig. 11, 4); ces myofibrilles constitutives n’appartiennent pas en
propre et exclusivement a chaque fibre, elles participent par le jeu des anastomoses a la
contexture des fibres voitines. L’effilement et la réduction de calibre des fibres au voisi-
nage de leurs extrémités sont dus & la diminution du nonibre des myofibrilles, elles quittent
progressivement la fibre pour participer & de nombreuses insertions tégumentaires (fig. 5,
4, 5 et 7). D’autre part, bien que les noyaux soient rares, on ne peut prouver l'existence
d'un seul par faisceau fibrillaire. Cette incertitude jointe & une grande variabilité dans
leur position par rapport au myoplasme, ne permet pas, non plus, de considérer les fibres
musculaires des Nereis et des Hétéronereis comme des éléments cellulaires distinets.

CHAPITRE V

LA SARCOLYSE, LES SARCOLYTES, LEUR PHAGOCYTOSE

Outre les fibres persistant & I’état nérdidien an cours de I'épitoquie, outre celles
présentant les phénomenes de dédifférenciation que jai préeisés plus haut, il en existe
qui sont le si¢ge de phénomenes d’histolyse sans réédification ultérieure. .

J’ai déja, & plusieurs reprises, fait allusion aux sarcolytes. J'y reviens plus spéciale-
ment, car la question des sarcolytes et de leur phagocytose a suscité de trés nombreux
travaux. A. PRENANT (1929), dans son important mémoire. sur le muscle des Annélides,
a donné un apergu trés complet des opinions des divers auteurs relatives aux sarcolytes et
a la sarcolyse chez divers groupes de Vertébrés et d’Invertébrés. Je ne retracerai donc pas
Ihistorique de la question et je me bornerai uniquement & analyser les travaux récents
relatifs aux Annélides et aux Néréidiens en particulier.

A. DEHORNE (1922) a étudié les processus de destruction musculaire chez plusieurs
espéces de Nérdidiens & maturité; il constate dans le coelome des fuseaux de nature
musculaire, et pense qu’il y a eu un morcellement précoce de fibres musculaires. Les
éléocytes a cristalloides signalés par RoMiEU (1921) seraient des éléocytes contenant des
fuseaux myolytiques. Chez Lipobranchus intcrmedius, il signale des phénoménes ana-
logues (1922) et montre que les muscles sont, parmi les organes différenciés, ceux qui
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sont les moins résistants. Chez Hediste diversicolor (1922), réputée sans épitoquie, il
constate également « la destruction et la phagocytose de fibres musculaires, et les sarco-
lytes des fibres longitudinales prennent l'aspect de fuscaux striés & I'intérieur des myo-
phages »>. RoMIEU a admis, par la suite, que les enclaves cristalloides des éléocytes étaient
bien des débris musculaires.

A. PRENANT pense que l'histolyse musculaire existe chez certaines catégories de Poly-
chétes (Néréidiens, Serpuliens, Sabelliens et Euniciens); mais, constatant en méme temps
le développement du tissu conjonctif, il y voit une relation de cause a effet. Puis, exami-
- nant le travail de CHARRIER, il rappelle que cet auteur ne fait pas expressément mention
de phénoménes d’histolyse musculaire, de dégénérescence, de sarcolyse, moins encore de
phagocytose, qu’il ne tient pas compte du tissu conjonctif et qu’enfin, si la dédifférencia-
tion est admissible, les modalités proposées par CHARRIER le semblent moins. A. PRENANT
est d’accord pour reconnaitre chez les Serpuliens, comme A. DEHORNE chez les Néréidiens,
I'existence de phénomeénes de destruction musculaire aboutissant 4 la formation de corps
en fuseau ou sarcolytes anucléés, et ce, sans lintervention de leucocytes. Mais, se basant
particuli¢rement sur ses observations chez Serpula, il reste sceptique quant 4 la phago-
cytose qu’il considére comme un phénoméne exceptionnel et sans importance. Il ne
trouve pas d’histolyse dans les muscles annulaires qu’il considére comme dissemblables
des muscles longitudinaux. Son opinion sur les Néréidiens est surtout fondée sur I'obser-
vation de Périnereis cultrifera : il y décrit et figure des fragments musculaires creusés de
lacunes et assiégés en quelque sorte par des cellules étrangéres. En définitive, il y aurait
pour A. PRENANT lyocytose et non digestion intra-cellulaire aprés phagocytose véritable.

Chez des exemplaires sub-épitoques et épitoques de Nereis pelagica, A. DEHORNE et
R. DerreTIN (1933) ont, par la suite, montré et figuré 'histolyse des fibres annulaires,
la formation de sarcolytes amphioxes sans intervention phagocytaire. Ces sarcolytes, par
leur forme et leur consistance, glissent hors de leur lieu de production et gagnent le
ceelome. Ces mémes auteurs (1933) ont observé et figuré, chez Hétéronereis pelagica,
la phagocytose des sarcolytes par des néphrophagocytes encore fixés sur les vaisseaux
sanguins. Ces néphrophagocytes accrus, accumulant de la graisse, se détachent et
deviennent des éléocytes libres encore capables d’ingérer a4 loccasion un sarcolyte
flottant. On peut, dans les vacuoles digestives, suivre les phases successives de la myolyse.
L’histolyse des fibres annulaires et la phagocytose des sarcolytes se trouvaient démon-
trées chez une Hétéronereis, contrairement au scepticisme qui avait ét¢ manifesté a leur
égard. '

Au cours de mes recherches cytologiques sur les transformations des muscles
pendant I'épitoquie, j'ai pu rassembler, pour les six espcces que j'ai examinées, un
* certain nombre dobservations qui confirment en tous points celles résumées ci-dessus
chez Nereis pelagica. J’en citerai les plus marquantes ou celles susceptibles d’apporter
des preuves nouvelles.

A. — La sarcolyse, les sarcolytes amphioxes.

J’ai précédemment montré, en étudiant les muscles circulaires des formes épitoques,
que la cavité canaliforme contenant ces muscles n’était plus, comme chez les formes
atoques, remplie de sections de fibres circulaires (fig. 8, 6). Cet aspect est particuliére-
ment net sur les coupes sagittales. Les fibres musculaires qui persistent occupent &
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peine le tiers de I'espace qu'elles emplissaient chez les Nereis immatures. Elles sont
toujours du coté interne; mais la partie libérée par le départ des fibres histolysces, les
plus externes, n’est pas libre : elle est bourrée d’amibocytes et de linocytes. Les mémes
coupes montrent que la cavité contenant les muscles circulaires est oblique par rapport
au plan vertical dorso-ventral de la Nereis. Cette précision n’est pas sans intérét : elle
permet de comprendre pourquoi certaines coupes transversales passant par les faisceaux
musculaires persistants peuvent laisser croire qu'il n'y a aucune histolyse de la muscu-
lature circulaire, tandis que d’autres, intéressant la région sarcolysée et riches en lino-
cytes, permettent de supposer une disparition totale de\\la musculature annulaire. Ce
“dernier cas est celui de la figure 2 de A. DzHORNE et R. DEFRETIN (1933). Ainsi pourraient
s’expliquer des divergences de vues quant a Thistolyse des muscles circulaires, J’ai
retrouvé, dans ces mémes coupes sagittales,les débris pigmentaires signalés par les auteurs
ci-dessus.

La sarcolyse de la musculature annulaire ne peut faire aucun doute, mais elle est
partielle et non totale, méme chez les Hétéronereis miires effectuant leur danse nuptiale,
on retrouve encore des faisceaux circulaires.

Parmi les arguments de A. PRENANT & 'encontre de I'histolyse musculaire dans les
muscles annulaires, je reléverai « la différence qui sépare & cet égard les muscles Jon-
gitudinaux des muscles annulaires par la constitution dissemblable de ces deux sortes
de muscles ». Il considére, en effet (p. 62), « la musculature longitudinale, la seule dont
la substance myoplasmique et contractile soit individualisée sous forme de lamelles mus-
culaires ». Plus loin, il ajoute : ¢« La couche musculaire annulaire, composée de véri-
tables cellules musculaires, échappe 4 la sarcolyse et n’aurait pu fournir d’ailleurs, si
elle en avait été frappée, que des sarcolytes nuclééds. »

Or, j’ai montré que la structure cytologique des fibres circulaires des Nereis exa-
mindes était trés comparable & celle des muscles longitudinaux. La confrontation des
coupes longitudinales et transversales des unes et des aulres ne laisse aucun doute &

cet égard.
Sur coupes sagittales, les fibres circulaires coupces transversalement se présentent

aussi comme formées de deux demi-lamelles accolées, laissant entre elles une cavité vir-
tuelle représentée par une simple ligne ; de part et d’autre, une fine striation matérialise
les sections des myofibrilles & un écartement sensiblement le méme que celui des myo-
fibrilles des muscles longitudinaux (fig. 8, 6).

Quant au noyau, il occupe une position extrémement variable: tantot axial, tantot
marginal ou latéral chez les fibres longitudinales, le plus souvent marginal chez les circu-
laires. Cette grande variabilité de la position du noyau semble montrer que celle-ci ne
doit pas avoir grande importance; c’est aussi I'avis de A. PreNanT. Il faut seulement
tenir compte qu’a I'épitoquie tous passent en position latérale.

En définitive, un examen trés précis des muscles circulaires ne révéle aucune dif-
férence essentielle de structure avec les muscles longitudinaux: ils ne constituent pas
plus que ces derniers de véritables cellules musculaires. Comme, par ailleurs, les
noyaux y sont aussi rares que dans les fibres longitudinales, on ne voit pas pourquoi leur
tronconnement devrait conduire & des sarcolytes nucléés, comme le croit A. PRENANT.

Est-ce & dire que les sarcolytes proviendraient uniquement des fibres circulaires ?
Je ne le pense pas. En effet, j’ai vu parfois des fibres longitudinales présentant en long un
aspect moniliforme, prélude probable d’'un trongonnement (fig. 18, 2) et qui précéderait
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le stade figuré par A. DEHORNE et R. DEFRETIN (1933) pour les muscles circulaires, et
décrit antérieurement par A. DEHORNE (1922). Les fibres longitudinales gonflées et ampho- ’
philes, puis fuchsinophiles, observées au cours de la dédifférenciation des muscles lon-
gitudinaux, ne participent pas A cette sarcolyse. Nous avons vu que leurs fibrilles dis-
paraissent, tandis que les sarcolytes montrent toujours des fibrilles avant leur digestion
dans les éléocytes.

B. — La lyocytose.

Parmi les nombreuses Nereis que j’ai examinées au cours des phases de I'épitoquie,
j’ai -toujours rencontré des sarcolytes libres dans le caclome ou ingérés par des éléo-
cytes. C’est un mode que l'on est en droit de considérer comme normal.

J’ai, par contre, rencontré une secule fois, chez Nereis longissima, un aspect A rap-
procher de ceux que A. PRENANT a décrit chez Périnereis culfrifera sous forme de
lamelles plus ou moins rongées.

Cet exemplaire de Nereis longissima était aux premiers stades de dédifférenciation
de la musculature longitudinale. Dans les muscles dorsaux, un certain nombre de fibres
situées vers la cavité ceelomique étaient fortement gonflées et, si leur extrémité effilée sem-
blait intacte, leur bord opposé se décomposait en sphérules de tailles variées que 'on
voyait libres dans le ceelome & proximité. Il s’agissait d’une désagrégation de leur cyto-
plasme gonflé, mais de structure compacte. Quant au myoplasme encore intact, il mon-
trait nettement la section des myofibrilles, apportant la preuve que de telles figures cor-
respondaient bien & du muscle (fig. 18, 6). J’ai exceptionnellement constaté un noyau
dans de tels aspects d’histolyse : jamais je ne les ai vus multinucléés.

Le développement important de 1'appareil circulatoire et amphophilie du contenu
des ‘vaisseaux, & un moment ot précisément les fibres musculaires, en pleine dédifféren-
ciation, sont elles-ménes amphophiles, risquent de préter a4 confusion. Aussi, je présume
que des aspects comme ceux figurés par A. PRENANT (fig. XXVII, 4) correspondent non a
de la sarcolyse, mais bien & un vaisseau sanguin entouré d’¢léocytes : les noyaux nombreux
qu’il y figure ne seraient pas des noyaux destructeurs du sarcolyte, mais les éléments du
sang auxquels ils s’identifient & tous égards; la forme générale du soi-disant sarcolyte ne
laisse aucun doute. La multiplicité des noyaux dans un vaisscau sanguin est dans ces
conditions tout & fait normale,

La destruction de fibres par leur désagrégation sphéruleuse existe certainement, mais
je la considére comme tout A fait exceptionnelle et accidentelle, ne I'ayant rencontrée
qu’une seule fois parmi de trés nombreux exemplaires. Il s’agit 1a d’un aspect de lyocy-
tose, sous l'influence probable d’une substance hystolysante, peut-étre d’origine parasi-
taire. Mais je ne considére comme sarcolytes authentiques que les éléments chez lesquels
une trace de fibrillation colorable ou non est encore décelable ; aussi, m’adressant a de
véritables sarcolytes provenant de fibres musculaires, je n’y trouve que rarement un
noyau, jamais plusxeurs

C. — La phagocytose.

Il est indiscutable que de nombreux sarcolytes flottent dans le ceelome des Nereis
au cours des phases de I’épitoquie. A. DEHORNE (1922) a montré leur phagocytose, et
RoMIEU (1923) a assimilé également A des sarcolytes les cristalloides qu’il avait décrits
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dans les éléocytes. A. DEHORNE et R. DEFRETIN (1933) ont levé le doute formulé par
A. PRENANT (1929) sur la réalité de la phagocytose. Je me contenterai d’étendre a quel-
ques espéces les observations qui, chez Nereis pelagica, en ont apporté la preuve indubi-
table; j’y joindrai quelques arguments nouveaux en faveur de I'origine musculaire des
sarcolytes libres ou phagocytés. '

Je signalerai d’abord que, dans I'exemplaire de Nereis longissima qui m’a révélé
I'aspect curieux de la lyocytose de certaines fibres longitudinales dorsales, j'ai retrouvé,
dans des éléocytes, des boules sarcolytiques en tous points comparables a celles qui se
détachaient des fibres histolysées (fig. 18, 7). Ceci semblevait montrer que quel que soit
le processus de destruction du muscle, quelle que soit la forme des d¢bris musculaires,
ceux-ci sont finalement la proie des éléocytes. J'ai observé, chez une forme hétéroné-
réidienne male et mure de Nereis longissima, de trés nombreux sarcolytes aux formes les

Fis. 18.— 1 : Nereis pelagica (pré-
épitoque femelle), Formation de
sarcolytes par trongonnement
des fibres circulaires (Helly-hé-
toxyline), — 2 : Nereis irrorata
(pré-épitoque male). Trongonne-
ment d’une fibre du muscle lon-
gitudinal dorsal (Benoit - Vol-
konsky). — 3-4-5 : Nereis lon-
gissima (hétéronereis male). Di-
verses formes de sarcolytes &
fibrillation apparente (Helly os-
miqué - Volkonsky), — 6-7 : Ne-
reis longissima. Désagrégation
sphérulaire de certaines fibres du
muscle longitudinal dorsal (6).
Eléocytes ayant phagocyté des
boules sarcolytiques (7) du type
figuré précédemment (Helly-hé-
matoxyline), — 8 & 11 : Divers
aspects d’éléocytes avec sarcoly-
tes : chez Leplonereis glauca (8)

(Helly-Volkonsky), chez Perinereis cultrifera (9) (Benoit-hématoxyline), chez Nereis longissima (10)

(Benoft-hématoxyline), chez Nereig irrorata (11) (Benoft-hématoxyline).

plus varices, mais en général d’assez grande taille (fig. 18, 3, 4 et 5). La fibrillation était
particulicrement nette et permettait la mesure des intervalles entre stries. Opérant dans
les mémes conditions que précédemment pour le muscle, c’est-a-dire effectuant la mesure
de 10 intervalles et la répétant sur d’assez nombreux sarcolytes, j’ai constaté que I’espace
inter-fibrillaire oscillait entre 0 g 6 et 0 w 75. Or, ce sont 14 des valeurs qui sont de I'ordre
de grandeur de celles relevées pour les divers muscles de Nereis longissima. Il n’y a
certes pas identité absolue, puisque la valeur moyenne pour les muscles normaux était
de 0 p 6; mais il n’est pas aventuré de supposer que les d¢bris musculaires aient subi
un Iéger gonflement au cours de la sarcolyse. Les formes des sarcolytes observés s’accor-
dent avec cette derniére hypothése, car certains d’entre eux présentent des régions notoi-
rement renflées. ) '

L’aspect tordu qu’ils présentent parfois, observé aussi bien chez Nereis longissima
que chez les autres espéces, s’accompagne d’une torsion hélicoidale des fibrilles, comme
on a coutume de I'observer au niveau des ondulations des fibres musculaires. Enfin,
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quelques-uns révélent une double striation oblique qui ne laisse plus aucun doute sur
leur nature.

' J'ai observé de tels sarcolytes libres ou inclus dans des éléocytes. J’ai revu chez
Nereis irrorata, Nereis longissima, Périnereis cultrifera, les divers stades de la phago-
cytose, décrits antérieurement par A. DEHORNE et R. DEFRETIN (1933), chez I'Hétérone-
reis pelagica. La figure 18, 8, 9, 10 et 11, relative a ces diverses espéces, offre les mémes
aspects caractéristiques. L’emploi de fixateurs osmiés est particuliérement précieux pour
cette démonstration. Ils apportent la preuve indiscutable, par la mise en évidence des
graisses osmio-réductrices, que 'on a bien affaire & des éléocytes; la fixation correcte
qu’ils assurent permet de montrer que les sarcolytes ne sont pas extérieurs et entourés
par de quelconques pseudopodes, mais bien inclus au sein du cytoplasme lui-méme. Le
pouvoir phagocytaire des éléocytes ne fait d’ailleurs plus aucun doute et a été démontré
par RoMIEU (1923).

Les quelques observations rassemblées ci-dessus confirment les résultats des recher-
ches de A. DEHORNE sur la sarcolyse; elles apportent quelques preuves nouvelles sur celle
des muscles circulaires et montrent que ce phénoméne semble général chez les Néréi-
diens. Elles apportent quelques arguments nouveaux (striation, intervalles inter-fibril-
laires) sur l'origine musculaire des sarcolytes libres et phagocytés. Sur la phagocytose,
elles confirment son existence chez les espéces examinées et montrent que ce sont bien
les éléocytes qui assurent la digestion des débris musculaires.

CHAPITRE VI

CYTOCHIMIE DU MUSCLE

Je me suis limité, dans l’étude cytochimique du muscle, & la recherche des
graisses et a celle du glycogéne.

I. — Lipides.

Au cours de I'étude cytologique du muscle, pendant les phénoménes de I'épitoquie,
j’ai montré que certains sarcoplastes granuleux noircissaient plus ou moins intensément
par l'acide osmique, signe probable de leur teneur en lipides. J'ai signalé également
que la taille de ces grains sarcoplasmiques était totalement différente des importantes
masses graisseuses des éléocytes. Mais le noircissement, en présence d’acide osmique, ne
conslitue pas une réaction cytochimique: d’autres substances sont osmio-réductrices, cer-
tains corps gras ne le sont pas; aussi ai-je eu recours 4 I'emploi de techniques plus
précises. Aprés une courte fixation au formol & 10 %, les piéces ont été coupées & con-
gélation, puis colorées soit par le bleu B. Z. L., soit par le rouge soudane B ou le noir
soudane B.

Les fibres néréidiennes ne présentent que de trés fins granules disposés a la surface
exlterne des lamelles; ils sont 4 peine décelables. Lorsque les fibres musculaires mon-
trent une cavilé sarcoplasmique, je n’y ai jamais observé de réaction par le bleu B. Z. L.

Les fibres hétéronéréidiennes sont, par contre, r'elutivement riches en corps gras. .
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Le bleu B. Z. L. colore dans le sarcoplasme de nombreux granules. Certains sont sphé-
riques et d’une taille comparable & celle des sarcoplastes mis en évidence par les tech-
niques cytologiques. D’autres aspects, plus ou moins en massue (pl. II, 8), sont & rappro-
cher des formes mitochondriales signalées antérieurement : des chondriocontes s’épais-
sissaient 4 une extrémité ot s’individualisait un gros grain fortement colorable (pl. I, 2).
Ce sont ces formations qui semblent se caractériser par leur richesse en corps gras
décelables par le bleu B. Z. L.; je présume que la pachynése du chondriome et la forma-
tion des sarcoplastes correspondent & des transformatior\s chimiques au sein du sarco-
plasme, & des migrations de substances se traduisant, en définitive, par la ségrégation
de lipides sous forme figurdce. :

II. — Le glycogéne au cours de l'épitoquie.

A. — LE GLYCOGENE MUSCULAIRE

Branp (1927) a étudié la composition des tissus d’un certain nombre d’animaux
marins et de Polychétes en particulier. Il fournit dans son travail de nombreuses données
pumériques relatives aux pourcentages de matic¢res séches, de cendres, aux taux des
substances extraites par '’éther et I'¢ther de pétrole. Il étudie également la répartition du
glycogtne par dosage et fournit sur ce glucide quelques observations histologiques.
Quantitativement il précise, en particulier, la haute teneur en glycogene de la muscula-
ture chez Spirographis (40 % du glycogéne tolal). Histologiquement, il figure des granules
de glycogéne dans les éléocytes et dans le tissu conjonctif intermusculaire de Spirographis,
autour des faisceaux musculaires lopgitudinaux et dans les muscles moteurs des para-
podes chez Halla Parthenopeia. -

Cette richesse musculaire en glycogéne chez les Annélides m’a incité a rechercher
dans quelles conditions le glucide était réparti dans les différents muscles et s’il présentait
des variations au cours de 'épitoquie : j’ai étendu ensuite les mémes investigations aux
autres tissus.

" Ces détections histochimiques ont été réalisées sur Nereis irrorata et Nereis pelagica.
Les fixateurs suivants ont été employés : alcool absolu, Bouin, Bouin Allen, Pasteels,
Léonard. J'ai utilisé, pour déceler le glycogéne, plusieurs des méthodes a I'iode (lugol,
xylol iodé, etc.), 1a coloration au carmin de Best, la réaction de Bauer. Les réactions de
controle (épreuve salivaire et, dans le cas de la technique de Bauer, la coloration sans
oxydation préalable par 'acide chromique) ont été effectuées. Mais la fixation au Bouin
Allen et la technique de Bauer m’ont fourni des préparations durables et les plus lisibles;
je les ai employées de préférence.

1° MUSCLES LONGITUDINAUX. — Les exemplaires atoques ne présentent que peu de
glycogéne figuré.

Chez les individus pré-épitoques, le glucide n’est pas abondant. J’ai observé quelques
croflites, biatonnets et granules de 1 & 3 p daus le sarcoplasme, tout contre le myoplasme.
11 ne forme jamais de gros amas et on n’en voit pas coloré & I’état diffus (fig. 21, 3).

Bien qu’on puisse le déceler parcillement chez les formes hétéronéréidiennes, les
divers aspects examinés montrent que les muscles longitudinaux sont extrémement
pauvres en glycogéne. ' '
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2° MUSCLES OBLIQUES OU PARAPODIAUX. — Dans les muscles obliques des exem-
plaires atoques et dans les muscles obliques restés néréidiens au cours de I'épitoquie, le
glycogéne est exceptionnel, comme dans les muscles longitudinaux des immatures.

Par contre, les muscles parapodiaux hétéronéréidiens dorsaux et ventraux, ainsi que
leurs terminaisons dans les lobes parapodiaux, et d’'une maniére générale toute la muscu-
lature transformée, acquiérent une richesse remarquable en glucide. Ce sont d’abord, chez
les formes commencant ’épitoquie, de trés fins granules parsemant tout le réseau sarco-
plasmique, puis la taille augmente : on observe des formes filamenteuses plus ou moins
anastomosées et rappelant celles des chondriocontes, et aussi des sphérules ayant jusqu’a
4 p. Chez les Héléronereis mires, j’ai observé, sur des coupes longitudinales, d’importantes
masses sphéruleuses de 6 & 8 . agglomérées les unes aux autres sur une longueur attei-
gnant parfois 50 p (fig. 19; fig. 21, 1 et 2). Les aspects:figurés par Branp (1927), chez
Spirographis et Halla parthenopeia, sont loin d’atteindre une telle densité de glycogéne;
ils s’apparentent plutdt & ceux que j’ai observés au tout début de I'épitoquie.

Fic. 19 (A gauche). -— Ne-
reis irrorata’ (Hétéronereis
méle). Glycogene des fibres
hétéronéréidiennes parapo-
diales (Bouin-Allen réac-
tion de Bauer). (X 380.)

Fic. 20 (a droite). -— Nereis
irrorata (male & sperma-
tides). Glycogeéne de la gaine
péri-neurale et des cellules
ganglionnaires (Bouin-Al-
len - réaction de Bauer)

(X 368). — Glye: glyco-
géne. Gp : gaine pcérineu-
rale. i

J’ai noté, autour du noyau des fibres obliques, ilne' auréole dépourvue de glycogene :
c’est la région qui, chez les exemplaires traités par les techniques cytologiques, s’est
révélée riche en chondriocontes filamenteux et plus ou moins concentriques au noyau
(LR IFet e g2 T2)1 .

On assiste, en définitive, au cours de I’épitoquie, & une accumulation progressive de
glycogéne figuré dans les muscles hétéronéréidiens. /

Faut-il lier cette richesse en glycogéne a Iactivité particuliere des noyaux et des
nucléoles du tissu musculaire hétéronéréidien ? J’ai montré plus haut leur augmen-
tation de taille considérable et suggéré qu’ils étaient le siege d’importantes modifications
chimiques. Or, on sait que « certains dérivés de I’acide ribonucléique jouent un role
essentiel dans les oxydations cellulaires et la glycolyse » (loc. cit., J. BRACHET, 1944, p. 66).
Il se peut que les modifications morphologiques et cytochimiques du noyau et du nucléole
soient en rapport avec la haute teneur du sarcoplasme en glycogéne et son utilisation au
cours de la danse nuptiale.

De semblables aspects s’observent également dans la musculature des lames para-
podiales : les fibres que I'on y observe ne sont d’ailleurs que les portions terminales des
fibres obliques.
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3° AUTRES MUSCLES. — Le muscle dorsal néoformé, les muscles aciculaires ne
montrent que peu ou pas de glycogéne. Le glucide parait & peu prés uniquement localisé
sur la musculature hétéronéréidienne : c’est ainsi que la musculature des bulbes sétigéres
se¢ trouve en étre particuliérement riche.

B, — LES AUTRES LOCALISATIONS DU GLYCOGENE

J’ai passé systématiquement en revue les divers orga{es et tissus des deux Nereis
. citées.
L’épiderme n’en contient que trés peu; on y observe quelques rares granules et
peut-étre en recéle-t-il & I’état diffus. Aucune des glandes tégumentaires et parapodiales,
sur lesquelles j'aurai l'occasion de revenir plus loin (III* partie), n’en révele. J'en ai
observé dans toutes les cellules sétigéres et j'ai remarqué qu’il était bien plus abondant
dans celles des soies hétéronéréidiennes que dans celles des exemplaires atoques : il revét
chez celles-1a 1a forme de granules et de plages plus ou moins étendues.

Le tube digestif présente de larges localisations dans la région basale de son épithé-
lium et c’est pour cet organe une donnée classique.

Je n’en ai pas observé dans le sang vasculaire, méme & I’état diffus. Mais la lymphe
périviscérale constitue aprés le muscle une autre et indiscutable réserve de glycogéne :
on l'observe sous-forme de fins granules de 1 p 4 peine, parsemant toute la cavité ccelo-
mique; mais ce sont surtout les éléocytes qui s’en montrent particuli¢rement riches : ils
sont chargés de granules de toutes tailles, de masses atteignant 15 p et occupant jusqu’au
tiers du volume total de I'dléocyte (fig. 21, 4). Cette localisation histologique est
d’autant plus intéressante que Branp (1927), dans ses tableaux d’analyses, indique chez
Spirographis 40 % du glycogéne total dans la cavité du corps, soit un chiffre identique a
celui de la musculature. Ce glycogéne cavitaire est certainement comparable & celui que
j'ai décelé dans les éléocytes et la lymphe périviscérale.

Mais cette propriété des éléocytes d’accumuler une part importante de la réserve
glucidique de I’Hétéronereis s’ajoute &4 d’autres déja connues et mises en évidence dans
leur cycle évolutif. A. DEHORNE (1930) a montré que « les éléocytes des Nereis sont donc
des cellules rénales libres, de véritables néphrocytes flottants, et non pas seulement des
cellules graisseuses qui pratiquent en outre la phagocytose, le cas échéant ». Il a proposé
pour eux le terme synthétique plus satisfaisant de néphro-éléocytes. Les aspects observés
et 'ampleur des localisations de glycogéne révélées laissent en plus présumer que ces
singuliers éléments jouent, aux approches de la maturité, le méme role que des cellules
hépatiques : mise en réserve de glycogtne et peut-étre aussi glycorégulation.

Comme pour les fibres musculaires hétéronéréidiennes, c’est au moment ot 1'épi-
toquie est en pleine réalisation que les éléocytes montrent la plus grande densité de
glucide. Il existe en abondance dans les organes pigmentés & urates de la région dorsale
et on en trouve dans les organes cili¢s ceelomiques (fig. 21, 5 et 6).

LE GLYCOGENE DU TISSU NERVEUX. LA NEUROSECRETION. — Je ferai une mentlon spé-
ciale du glycogéne nerveux non seulement pour son évolution au cours de r épltoqme mais
aussi en raison des problémes qu’il sou]cve

1° Chez les individus atoques, presque toutes_les cellules nerveuses ganglionnaires
montrent du glycogéne sous forme de fines granulations, tantdt dispersées, mais aussi
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souvent rassemblées dans d’assez grandes vacuoles que I’on observe dans le neuroplasme.
Ce dernier glycogéne envacuolé se présente en granules plus gros et méme en masses
sphéruleuses atteignant 3 y, le plus souvent disposés prés de la paroi vacuolaire (fig. 21,
7 et 8; fig. 20). Les prolongements des cellules névrogliques, dont les ramifications
cheminent entre les cellules nerveuses et en enveloppent le corps cellulaire, montrent
¢galement de fines granulations de glycogéne (fig. 21, 7). Cette localisation du glycogéne
souléve deux problémes d’ailleurs liés : celui de la présence du glycogéne dans le neuro-
plasme et celui de la neurosécrétion.

a) La présence du glycogéne dans les cellules nerveuses a, en e{fet, été nidée. HAVET
(1937), qui a étudié sa répartition dans les centres nerveux chez les Vertébrés (Souris,
Chat, Rat) et chez les Invertébrés (Limace), pense qu’il est uniquement porté sous forme

Fig. 21. — 1 & 8 : Nereis irrorata.
Glycogéne du muscle parapodial
hétéronéréidien chez une hétérone-
reis male (1) (Bouin - Allen - réac-
tion de Bauer). Glycogéne du mus-
cle parapodial ventral antérieur
chez une hétéronereis méle (2)
(Bouin - Allen - réaction de Bauer).
Glycogéne du muscle longitudinal
dorsal chez une pré-épitoque
méle (3) (Bouin - Allen - réaction
de Bauer). Eléocyte chargé de gly-
cogéne chez une hétéronereis
male (4) (Bouin - Allen - carmin de
Best). Portion latérale d’un organe
pigmenté & urates de la région dor-
sale de la cavité ceelomique : nom-
breux granules de glycogéne et
localisations massives (5 (Bouin -
Allen - réaction de Bauer). Glyco-
géne & la base des organes ciliés )
ccclomiques chez un male & sper- ) )

matocytes 11 (6) (Bouin - Allen - $—ar
réaction de Bauer). Cellule ner-
veuse ganglionnaire & glycogéne envacuolé, trophosponge chez une pré-épitoque malc (7) (Bouin - Allen.
réaction de Bauer). Autre aspect de cellule ganglionnaire (8) (Bouin - Allen - réaction de Bauer).

. Weamo wsve P!

o,
~

v -

de fins granules par les gliofibrilles, II soumet, en outre, ses animaux a de fortes injections
d’insuline ; I’hypoglycémie provoquée déclanche une sécrétion d’adrénaline intervenant
dans la transformation du glycogtne en glucose. Il voit alors la proportion des granules
de glycogéne diminuer considérablement. I ne figure pas de glycogéne dans le neuro-
plasme et il conclut : « Ce sont les cellules névrogliques qui recueillent tout ou presque
tout le glycogéne dans les centres nerveux. » HAVET semble vouloir étendre sa conception
a tous les tissus nerveux.

Peut-étre en est-il ainsi chez les Gastéropodes et en particulier chez Limaxz, le seul
Invertébré dont il fasse état dans son mémoire, mais il est hors de doute que, chez les
Néréidiens, le glycogene coexiste & la fois dans les cellules névrogliques et dans le neuro-
plasme des cellules ganglionnaires.

b) Cette présence de vacuoles et de grains de glycogéne pose d’ailleurs un autre
probléme : celui de la neuro-sécrétion. NAGEOTTE (1909) a montré des phénoménes
de sécrétion dans le protoplasme des cellules névrogliques, et HAaver (1937) pense



206 RENE DEFRETIN

d‘ailleurs que NaGEOTTE a confondu les granules de glycogéne avec des grains de sécrétion.

Mais les cellules nerveuses ganglionnaires elles-mémes sont-elles susceptibles de
jouer un role sécréteur ?

Chez les Néréidiens, une telle activité glandulaire a déja été observée. B. SCHARRER
(1936) ddcrit et figure, chez Nereis virens; des cellules nerveuses glandulaires fuselées dans
la région des nerfs oculaires postérieurs : la séerétion y apparait sous forme de granules
de tailles varides; elle figure aussi des cellules ganglionnaires caudales dont le neuro-
plasme montre de larges vacuoles contenant une substance finement granuleuse. Or, ces
vacuoles sont comparables a celles dans lesquelles j’ai décelé le glycogéne chez Nereis
irrorata et Nereis pélagica. ScHAEFER (1939), chez Nereis diversicolor, montre également
dans la méme région, en arri¢re de la deuxi¢me paire d’yeux, des cellules nerveuses glan-
dulaires : il figure des vacuoles sans sécrétion figurée et des cellules avec de gros grains
de sécrétion. L’emploi d’une technique cytochimique de détection du glycogéne eut sans
doute permis & ces deux auteurs de mettre en évidence le glucide au niveau des vacuoles.
Enfin, plus récemment, E. SCHARRER (1945), en rappelant les travaux de Paray (1943) sur
la neurosécrétion dans les cellules nerveuses des poissons, ¢tudie le cas de plusieurs
Té¢léostéens et de Bufo. I1 montre que, si 'on observe un corps de Nissl, il n’y a pas de
grains de sécrétion; lorsque le corps de Nissl s’estompe, des granules acidophiles appa-
raissent; ils sont particuliécrement développés lorsque la cellule nerveuse ne présente plus
de corps de Nissl. Les grains de sécrétion et le corps de Nissl sont Feulgen-négatifs. Il en
conclut que la neurosécrétion parait avoir pour origine la substance du corps de Nissl.
Ces résultats obtenus a la suite d’une technique rigoureuse (en particulier fixation par
perfusion) ne semblent pas devoir étre mis en doute.

Ces divers travaux apportent la preuve de la propriété que possédent certaines
cellules nerveuses de jouer un role sécréteur, en particulier chez les Néréidiens. La pré-
sence de glycogéne, sous forme granuleuse dans le neuroplasme, ou plus ou moins sphé-
ruleuse dans les vacuoles, apporte ainsi un argument nouveau en faveur de la neuro-
sécrétion. :

Chez les Néréidiens, la chaine nerveuse est entourcée par une épaisse gaine d’origine
épidermique, traversée 4 sa base par de nombreuses tonofibrilles signalées précédemment
et assurant I'insertion des muscles obliques. Cette gaine péri-neurale est une région extré-
mement riche en glycogéne. On y observe des granules plus ou moins épais et des plages
4 contours irréguliers atteignant 15 & 20 p; il est curieux de constater que I’épiderme
voisin est, par contre, comme je I'ai indiqué plus haut, extrémement pauvre.

2° Chez les Nereis en pleine spermiogénése ou ovulogénése, la teneur en glycogéne du
tissu nerveux augmente encore. Les granulations neuroplasmiques sont plus denses, les
masses de glycogéne intra-vacuolaires sont compactes & bords plus ou moins bosselés et
semblent provenir de la coalescence de nombreux petits sphérules. Comme précédemment,
j’ai observé des grains épars sur les fines digitations du trophosponge. Il continue donc
& coexister, au cours de I'épitoquie, & la fois dans les cellules nerveuses et dans les
cellules gliales. '

Quant 4 la gaine péri-neurale, son aspect est & peu prés comparable & celui des
formes atoques; toutefois, les granules s’y épaississent et les masses compactes plus ou
moins Jobées augmentent aussi de taille (fig. 20).
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C. — UTILISATION DU GLYCOGENE

Chez les formes ayant essaimé, (ue devient le glycogéne ?

Jai procédé uniquement par voie expérimentale pour rechercher le comportement
du glycogéne aprés Pactivité musculaire intense que constitue la danse nuptiale.

Lorsque les Hétéronereis miires nageaient activement en cercles étroits, je les ai
isolées et j’ai laissé la nage hétéronéréidienne se poursuivre 24 heures, afin d’étre assuré
de la maturité absolue des individus soumis a 'expérimentation. J'ai ensuite procédé a la
fixation de ces animaux. J’ai également laissé des couples en expérience pendant 48 a
72 heures; j’ai obtenu, dans ces conditions, des individus complétement vidés de leurs
produits génitaux; ils restent alors sur le fond du cristallisoir, leurs mouvements étant
définitivement ralentis. .

Jrai constaté que le glycogéne emmagasiné dans les divers tissus : muscles, gaine
péri-neurale, etc., diminue progressivement; les aspects massifs, en particulier des éléocytes
et de la gaine péri-neurale, deviennent moins abondants et la régression porte également
sur leur taille : ils dépassent rarement 5 p.

Chez les exemplaires vidés de leurs produits génitaux aprés une danse nuptiale de
plusieurs jours, le glycogéne disparait presque totalement, sauf au niveau des muscles
lengitudinaux ol, par contre, il en persiste au moins autant que pendant I'épitoquie.

Le glycogéne est donc largement répandu chez les Nereis au cours de I'épitoquie et
ce en proportion croissante. Il joue un role d'épargne et, aprés cette mise en charge, il
s’use en grande partie, progressivemnent au cours de la natation nuptiale. Outre la muscu-
lature et les éléocytes, il est également localisé & la fois dans les cellules névrogliques et
dans les cellules nerveuses ganglionnaires. I constitue 1a 'un des aspects les plus signi-
ficatifs de la neurosécréQon.

DEUXIEME PARTIE

SPERMIOGENESE. EMISSION DES SPERMATOZOIDES.
OBSERVATIONS BIOLOGIQUES

CHAPITRE PREMIER

LES CONSTITUANTS CYTOPLASMIQUES DES SPERMATIDES
ET LA SPERMIOGENESE DE NEREIS IRRORATA

Les travaux sur la spermiogénése et sur la structure du spermatozoide des Néréidiens
sont peu nombreux. La trés petite taille de ces éléments permet difficilement une étude
précise. Le spermatozoide de Nereis pelagica n’a que 3 p de long et & peine plusde 1 4 5
de large; cclui de Nereis longissima, 2 . 5 de long et moins de 1 p 5 de large. La téte a le
plus souvent la forme d’un ovoide tronqué & I’arriére. .

Il faut toutefois retenir la description des spermatozoides de Nereis pelagica et de
Nereis diversicolor, par Retzius (1909). Les figures relatives & la premiére espéce
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(Taf. XXIV, fig. 14 A 16) ne donnent aucun détail de structure; par contre, pour Nereis
diversicolor, la figure 18 (Taf. XXIV) montre 'acrosome, un filament axial antérieur et
des grains basaux. Aucune précision n’est fournie sur le noyau.

KovLtzorr (1909) figure (Taf. I, fig. 7 a-b-c) le spermatozoide globuleux d’une Nereis
dont I'espéce n’est pas indiquée. La forme et certains détails sur lesquels je reviendrai
plus loin me font présumer qu’il s’agit vraisemblablement de celui de Nereis irrorata.
Comme REeTtzIus, KOLTZOFF a vu un filament axial, un perforateur; mais, au surplus, il y
voit des anneaux ¢ skelettringen » auxquels il attribue un role de squelette céphalique.
Cette interprétation a d’ailleurs ¢té discutée depuis par Tozer (1930).

LiLLie (1912), dans ses études sur la fécondation chez Nereis, n ’apporte rien de neuf
sur la cytologie des gamcétes.

Enfin, Pora et Marza (1932) décrivent, dans le spermatozoide de Nereis, deux
sensillee amaeboide, dans un travail que je n’ai pu me procurer, mais qui est cité par
Tuzet et BEssIERE (1941), & propos de deux prolongements réfringents du spermatozoide
de Iulus hospitelli.

Par contre, la littérature est extrémement riche sur un trés grand nombre de sper-
matogénéses et de spermiogénéses en général. Les passer en revue sortirait du cadre de
cet exposé; mais 'on trouvera, dans les « Recherches sur la spermatogénése des Proso-
branches », par O. Tuzer (1930), une bibliographie compléte sur tout ce qui y est relatif.
Toutefois, je ferai allusion par la suite aux opinions et observations qui présentent des
points communs ou des similitudes avec celles que jexprime ci-dessous.

Parmi les espéces récoltées, Nereis irrorala m’a montré des gamétes males d’une
taille et d’une structure inaccoutumées chez les Néréidiens. Le grand nombre de stades
rassemblé pour I’étude des muscles me fournissait également le matériel nécessaire & des
recherches sur la spermatogénése et la spermiogénése de cette espice. .

Je ne décrirai pas ici la spermatogénése proprement dite, les figures que _]e posséde
sont encore insuffisantes pour établir une sériation précise de tous les stades. La dispo-
sition au hasard de ces derniers dans le ceelome constitue d’ailleurs une difficulté consi-
dérable; mais j’ai rassemblé sur I’évolution du cytoplasme de la spermatide suffisamment
d’aspects pour retracer la spermiogénése.

Les constituants cytoplasmiques des spermatocytes et des spermatides.

Au cours de la péridde d’accroissement des auxocytes, on observe, dans leur cyto-
plasme, I'existence de granulations ou courts batonnets nombreux, énergiquement fuchsi-
nophiles ou sidérophiles, colorés en violet par le Benda; on peut, je crois, dans ces
conditions, les considérer comme de nature mitochondriale. Leur taille augmente
progressivement avec celle du spermatocyte de premier ordre, et la paroi de ces gros
granules devient encore plus avide de colorant que leur région centrale. Juste avant les
divisions de maturation, ils atteignens 1 . et de tels sphérules saturent presque totalement
le cytoplasme du spermatocyte (pl. II, 1, 2, 3, 4 et 5). Ils sont, en outre, visibles sur le
frais, grice & leur forte réfringence (pl. II, 6). Sur pi¢ces imprégnées (technique d’Hirs-
chler), ces sphérules réduisent ’acide osmique; leur paroi, trés chromophile, se comporte
presque comme I'écaille d’un dictyosome, tandis que la partie centrale est chromophobe
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(pl. I, 7). Le Volkonsky suivant une fixation au Benoit les montre toujours énergique-
ment fuchsinophiles. Doit-on les considérer comme de véritables dictyosomes ? Faut-il,
au contraire, admettre qu’ils résultent d’une évolution du chondriome ?,

Ils ne proviennent pas, 4 coup sir, de dictyosomes préexistants, mais bien d’un
chondriome, primitivement en trés courts batonnets; tous les stades de passage sont suffi-
samment démonstratifs pour I'admettre (pl. 11, 1, 2, 3, 4 et 5). La technique de détection
des lipides par le rouge soudane B ne les colore pas, tandis que dans leur voisinage on
trouve des inclusions avides de colorant (pl. II, 85); mais celles-ci sont homogénes et de
tailles trés diverses, tandis que les sphérules décrits précédemment sont sensiblement
. tous de méme grandeur et ont une paroi différenci¢e. Ultérieurement, pendant la sper-
miogénése, on assistera & la coalescence de ces sphérules, a la perte de leur colorabilité;
on pourra aussi mettre en évidence, d’autre part, des aspects tout a fait comparables a
de véritables dictyosomes.

Malgré leur comportement vis-a-vis de l’.lude osmique, il me parait dés lors peu
admissible de considérer ces sphérules comme appartenant & un appareil de Golgi. En
réalité, ils coexistent certainement, dés les premiers stades de la spermatogénése, avec de
vrais dictyosomes; mais ils les masquent en raison de leur développement considérable et
de leur énergique avidité, aussi bien pour la fuchsine et ’hématoxyline que pour I'acide
osmique. Je les considére plutdt comme résultant de I'évolution d’un chondriome forte-
ment enrichi en lipoides. ‘

Au cours des divisions de maturation, ces sphérules chromophiles se répartissent
dans les spermatocytes de deuxi¢me ordre, puis dans les spermatides, sans se diviser
eux-mémes. Dans la spermatide, on assiste & leur coalescence : ils fusionnent et leur
nombre diminue, mais leur taille augmente corrélativement : elle atteint 1 p. 5 et 2 p;
c’est & ce moment que les spermatides se détachent des spermatogemmes et flottent
librement dans le ccelome. Puis le processus de fusion se poursuivant, I'ensemble des
gros sphérules se résout en une masse unique approximativement sphérique de 4 p
environ, toujours intensément colorable par la fuchsine et I'hématoxyline (pl. II, 8, 9
et 10). Cette avidité pour les colorants rend d’ailleurs délicate I’étude des mitoses de matu-
ration. L’existence d’une telle sphére volumineuse, d’origine mitochondriale, me parait
originale chez les Polychétes.

Mais un tel processus a déja été observé. GATI:NBY et BHATTACHARYA (1925), dans la
spermatogénése d’un scorpion des Indes Palamneus bengalensis, voient des mitochondries
granuleuses groupées qui s’accroissent. Devenues sphériques, elles montrent une
substance chromophile et une substance chromophobe. Il y a six sphéres mitochon-
driales de ce type dans la spermatide, elles s’unissent et donnent le segment intermédiaire
du spermatozoide.

Il en va de méme dans la spermiogénése de certains Prosobranches. O. TuzeT (1930)
décrit, dans celle de Cerithium vulgathum, des granules mitochondriaux qui se soudent
et forment 8 & 10 sphéres éparses, puis celles-ci s’unissent probablement 2 par 2 pour
donner 4 & 5 sphéres plus grosses; finalement, on a 2 masses situées de part et d’autre de
la centrodesmose unissant les deux centrosomes postérieurs : & leurs dépens se forme le
manchon mitochondrial, Chez Columbella rustica, cet auteur observe aussi un développe-
ment exceptionnel de mitochondries dans le spermatocyte I qui se trouve ainsi bourré
d’énormes granules; ceux-ci fusionnent 2 par 2 pour donner 4 a 5. sphéres mitochon-
driales de grande taille.
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Bien que sa destinée soit, comme nous le verrons plus loin, assez différente de celles
des Gastéropodes Prosobranches, la sphére mitochondriale de la spermatide de Nereis
irrorata parait bien s’étre formée dans les mémes conditions.

La spermatide. La spermiogéuése.

L’affinité trés particuliére pour la fuchsine ou I’'hématoxyline des sphérules décrits
précédemment masque dans la spermatide toute autre stricture, J'ai eu recours, pour
suivre I’évolution de I'appareil nucléaire, des dictyosomes et des centrosomes, & diverses
techniques : en particulier, 'imprégnation seule, la réaction nucléale de Feulgen suivie
d’une coloration au vert Lumi¢re sur des pidces fixées au Helly osmiqué.

La spermatide, longue de 6 & 7 p, large de 5, contient un noyau qui, peu aprés la
deuxi¢me mitose de maturation, a p}is une allure réniforme : il mesure 2 4 3 p dans sa
plus petite dimension, 3 & 4 dans sa plus grande qui est perpendiculaire & 'axe du
futur spermatozoide. En avant se trouve I'importante masse chromophile examindée
précédemment. Cette derniére perd son affinits pour le colorant en méme temps qu’elle
se vésiculise dans la région opposée au noyau. Il se forme, en effet, quatre vésicules
claires, bien visibles lorsqu’on examine la spermatide par son pole antérieur (pl. II, 13
et 14); de profil, elles paraissent légérement piriformes. Elles ne sont pas coalescentes
dans l'axe de la spermatide ol une colonne cytoplasmique centrale persiste (pl. II, 15).

En méme temps, le noyau s’est aplati dans le sens antéro-postérieur; il palit, tandis
que son bord postérieur devient trés chromatique comme si la chromatine s’y condensait.
Sa section parait en croissant; en réalité, il affecte la forme d’un ménisque dont la
concavité est tournée vers I’avant et la convexité vers Yarriére. Mais le centre de la
face concave présente une excroissance qui est 4 la base de la colonne cytoplasmique
axiale se dirigeant vers l'avant, entre les vésicules décrites plus haut. Au moment ou
le noyau prend cette forme, la face convexe est nettement distincte grace & sa particu-
litre sidérophilie (pl. I, 15, 18, 20, 21 et 27).

A ce stade, dans un cytoplasme ¢épuré par la formation des vésicules antérieures,
il est plus commode de mettre en évidence centrosomes et idiozome. Contre la face
interne du noyau réniforme, deux centrosomes, résultant peut-étre de la division d’un cen-
trosome unique, gagnent son bord latéral (pl. II, 76). Puis leur déplacement se poursuit et
on les retrouve, lorsque le noyau a pris la forme d’un ménisque, au centre de la face
convexe. Certains aspects me permettent de penser que 'un d’entre eux donne naissance,
en traversant le noyau, & un délicat filament chromatique. Ce dernier émerge dans le
cytoplasme au niveau de I'excroissance nucléaire, située au -centre de la face concave
du noyau (pl. II, 19). 11 se poursuit dans I’axe de la colonne cytoplasmique décrite
précédemment. L’autre centrosome, postérieur, se dédouble probablement. Je n’ai pas
observé une telle division, mais les aspects vus chez le’ spermatozoide mir permettent
de le supposer.

Outre ces deux centrosomes, correspondant I'un au filament chromatique intra-
nucléaire, 'autre au flagelle, on en observe un troisi¢me situé comme les précédents en
avant du noyau réniforme; mais il accompagne un idiozome volumineux. Celui-ci se
comporte comme un unique et large dictyosome (1 p). Le centrosome est relié & I'idio-
zome par un mince et court tractus, sur lequel s’observe souvent un second grain, &
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mi-chemin entre centrosome et idiozome. Est-ce-le résultat du dédoublement du centro-
some initial ? Je ne puis qu’en émettre I’hypothése (pl. II, 22 et 24).

D’autres figures d’aspect dictyosomique, moins avides d’acide osmique, agglomérées
en une masse qui occupe une part importante de la spermatide, sont les reliquats des
sphérules d’origine mitochondriale décrits précédemment. Les techniques d’imprégnation
révélent, en effet, dans la masse sphérique mitochondriale, des écailles osmiophiles,
plus ou moins fusionnées, correspondant aux parois fort chromophiles et 1¢gérement
osmiophiles des sphérules fuchsinophiles qui sont a l'origine de sa formation. Ce ne
sont pas, & mon sens, d’authentiques dictyosomes, mais une part lipoide des sphéres
mitochondriales (pl. II, 22 & 27).

L’idiozome et le centrosome qui lui est annexé, simple ou dédoublé, occupent une
position périphérique dans la spermatide et se déplacent vers le pole antérieur, le
premier en avant de l'autre (pl. II, 22). Puis, sur PIidiozome, apparait un petit cdne
légérement fuchsinophile qui le coiffe : c’est la premitre ébauche de lacrosome (ui
semble émaner de la substance chromophobe (pl. II, 26 et 27). Arrivé dans la région
antérieure, le cone constitue I'acrosome; la substance chromophile perd sa vive affinité
pour Pacide osmique et persiste sous forme d’un petit tore supportant I’acrosome (pl. II,
28). Cet anneau n’est autre, 4 mon avis, quele « sklettringen » antérieur figuré par KoLt-
zorr (1909) (Taf. I, fig. 7 a). .

Tout I'idiozome parait donc participer 4 la formation du perforateur et du tore
sous-jacent, et je n’ai pas vu de rejet d’'une quelconque de ces parties constitutives.

Quant au cytoplasme de la spermatide, il en persiste : une mince pellicule péri-
phérique; une colonne axiale, évasée au-dessus de I'excroissance centrale et antérieure
du ménisque nucléaire, et se terminant & I'opposé sous I'acrosome; enfin, un petit lobe
sous le noyau & la naissance du flagelle.

\

Le Spérmatozo'ide.

Le spermatozoide achevé se trouve alors constitué (pl. II, 21 et 28). On lui trouve :

1° Un noyau homogene en forme de ménisque concave-convexe peu épais (1 y), for-
tement aminci sur ses bords. D’une légére excroissance du centre de sa face antérieure
concave émerge un filament qui a traversé le noyau et qui se dirige vers I’avant jusqu’a
I’acrosome : ce filament chromatique peut étre considéré comme un flagelle proximal.
La réaction de Feulgen montre d’'une manié¢re indiscutable que, dans la téte de ce
spermatozoide, le noyau est bien le mince ménisque.

2° En avant de ce noyau un appareil complexe approximativement'sphérique, d’un
diamétre de 5 y, résultat de I’évolution des sphérules cytoplasmiques et de I'idiozome.
Il comporte de I'avant & l’arri¢re : un acrosome en cdne émoussé & son extrémité; un
~anneau provenant de I'idiozome (ces deux formations ont au total 4 peine 1 p de haut);
des vésicules claires, non colorables, résultant d’une transformation du systéme sphé-
rulaire de la spermatide : elles occupent sensiblement 1 p 5 dans le sens de la longueur;
le reliquat du cytoplasme et de la sphére mitochondriale forment d’une part un mince
revétement au spermatozoide, et d’autre part une colonne axiale largement évasée du coté
nucléaire; cette derniére renferme dans son centre le filament chromatique antérieur et,
contre la face inférieure des vésicules, un ensemble de granulations osmio-réduct;ices
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qui constituent 4 coup sir I'aboutissement des écailles osmio-réductrices des sphérules
fuchsinophiles de la spermatide.

3° En arri¢re du noyau, un petit corps cytoplasmique représentant une piéce inter-
médiaire de petites dimensions; sa longueur n’excéde pas 1 p. Il en émerge un flagelle
plat, qui affecte I'aspect d’une étroite lame ondulante. :

A sa base le centrosome postérieur dédoublé m’a semblé avoir donné deux anneaux,
mais la taille particulicrement exigué de cette formation ne me permet pas d’étre affir-
matif. ;
Les dimensions du spermatozoide achevé sont alors les kuivantes: téte: largeur, 5 p;
longueur, 6 p. dont 1 y 5 pour le noyau; — picce intermédiaire : 2 . de large et 1y de long;
— flagelle : largeur, 1 u; longueur, 35 y.

Examens sur le frais. — L’examen sur le frais a révélé un certain nombre des aspects
précisés ci-dessus. Ainsi que je l'ai signalé, les sphérules mitochondriaux de la sperma-
tide apparaissent nettement sur le vivant grice a leur réfringence (pl. 11, 6). Le sperma-
tozoide parait plus nettement sphérique et son systéme vacuolaire antérieur est plus
spacieux que sur pitces fixées (pl. II, 317). La rétraction due au fixateur I'affecte plus que
toute autre partie du spermatozoide, mais elle retentit également sur tout ce qui est en
avant du noyau. Ce dernier, qui parait le moins touché, subit parfois un léger décolle-
ment de ce qui le précéde (pl. II, 30). Je considére ce dernier aspect comme dii & 'action
du fixateur et ne correspondant pas a la structure réelle.

En coloration vitale par le vert Janus, le contenu des vésicules antérieures prend
une teinte vert pale, tandis que se colorent énergiquement les granules de I'axe cyto-

plasmique contre ce systéme vésiculaire. L’anneau antérieur sous I'acrosome prend aussi
~ avec avidité le vert Janus (pl. 11, 36).

Ce systéme vésiculaire est extrémement sensible & la composition du milieu dans
lequel se trouve le spermatozoide : la mince pellicule qui le sépare du milieu ambiant
peut se détruire instantanément, entrainant ainsi la disparition totale des vésicules. La
forme du spermatozoide est alors singuli¢crement modifiée : en avant du noyau, suivi
du flagelle, on n’observe plus qu’une colonne cytoplasmique largement étalée & sa base
sur la concavité nucléaire et se terminant & 'opposé par Panneau idiozomique et 'acro-
some (pl. II, 37). ‘ '

Je n’ai pu examiner la pénétration du spermatozoide dans I'ovule, mais il est assez
vraisemblable que, chez cette espice, organe complexe situé en avant du noyau doit jouer
un rdle important dans ce phénomene. Je compte ’étudier dés que les stations & Nereis
irrorata du Boulonnais seront de nouveau accessibles.

Interprétations.

La description ci-dessus différe notablement de cellesldonnées par Retzius (1909)
et KoLtzorr (1909). On peut objecter que la figure 18 de la planche XXIV de RETzius
correspond & un spermatozoide de Nereis diversicolor, et que les figures 7 a &4 7 ¢ de la
planche I de KoLTzoFF sont indiquées seulement comme celles d’'un spermatozoide de
Nereis (sans autre précision). Mais si RETzIus a représenté le spermatozoide de Nereis
diversicolor qui, bien que de taille plus réduite, présente certaines similitudes de struc-
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ture avec celui de Nereis irrorata, il me parait fort probable que celui qui a été figuré par
KoLtzoFF appartient & ’espéce irrorata. Il faut noter, en effet, que le diamétre trans-
versal du spermatozoide dessiné par ce dernier mesure, d’aprés le grossissement de 3.500
indiqué, environ 4 y 5; cette taille est bien voisine des 5 . de celui de notre espéce, alors
que, chez les autres Nereis, la dimension correspondante oscille souvent autour de 1 p 5.

Quoi qu’il en soit, je rappellerai que RETzius montre I’acrosome, I'anneau sous-
jacent, un filament axial et un croissant postérieur qui doit probablement représenter le
noyau. Je ne pense pas qu’il I'ait interprété comme tel, puisqu’il y figure des grains
basaux : il les assimilie au Nebenkern de vON LA VALETTE SAINT-GEORGES ou aux grains
mitochondriaux de Benpa. Chez Nereis irrorata, j’ai vérifié, par la réaction nucléale, que
le croissant postérieur représentait seul le noyau. En outre, j’ai vainement recherché les
grains basaux : je n’ai toujours observé la que de trés petits centrosomes.

Quant & KovrtzoFF, il figure schématiquement un noyau sphérique central, alors
qu’il est postérieur et en forme de ménisque. Mais la partie la plus importante de sa
description a trait 4 des anneaux squelettiques. Il en figure deux : un antérieur et un
postérieur. L’anneau antérieur existe bien sous I'acrosome et j’ai montré qu’il provenait
de lidiozome. Mais, pour 'anneau postérieur de KoLTzOFF, ce sont en réalité les granu-
lations que I'on retrouve contre les vésicules antérieures décrites précédemment, et elles
proviennent des sphérules mitochondriaux.

Ces formations ne semblent pas étre des tégosomes. O. Tuzer (1930) a montré que
ces derniers sont appliqués contre le noyau, et a signalé qu’il faut considérer comme
tégosomes les formations spiralées et les grains figurés par KoLTzorF. Je crois que le
sperinatozoide de Nereis irrorata fait exception a cette conclusion. Certes, ’anneau sous-
acrosomicn et les grains infra-vacuolaires se comportent positivement vis-a-vis des colo-
rants du chondriome et des techniques de détection des dictyosomes, leur nature lipoide
ne fait aucun doute; mais, pour les homologuer & des tégosomes, il faudrait, en plus,
trouver ces formations appliquées sur le noyau; or, elles n’y touchent.pas chez Nereis
irrorata.

J’ai indiqué antérieurement que les sphérules mitochondriaux étaient assez compa-
rables & ceux qui furent signalés par GATENBY et BHATTACHARYA (1925), et par O. TUZET
(1930). KoLtzoFF (1906) a figuré, dans la spermiogénése de Pagurus striatus, un processus
assez voisin : dans la spermatide, des grains encapsulés s’agglomérent en une sphére
unique qui participera 4 I'¢dification de la capsule du curicux spermatozoide de ce Déca-
pode; mais il ne considére pas ces grains comme mitochondriaux.

Chez le Myriapode Pachyiulus varius, (ETTINGER (1909) étudie la spermatogénése
et, la spermiogénése. Le spermatozoide y présente un appareil dérivant du noyau; il n’est
pas sans offrir une certaine similitude morphologique avec la région qui coiffe le noyau
chez Nereis irrorata. 11 y figure toutefois un flagelle qu'il considére comme caudal; ceci
a pour effet d’orienter vers I'arriére un appareil qui, & peu prés comparable, est antérieur '
chez Nereis irrorata. Mais O. TuzeT et BESSIERE (1942) ont montré, en étudiant la sperma-
togénése d’un autre Iule : Schizophyllum albolineatum, que ce flagelle est en réalité anté-
rieur et qu’il régressait. L’acrosome en forme de cone réfringent provient aussi de la
substance chromophobe du dictyosome. Dans ces conditions, ’homologie avec les figures
de (ETTINGER reprend sa valeur. -

Bien que se.singularisant par sa forme et sa structure, le spermatozoide de Nereis
irrorata présente, au cours de sa spermiogénése, des phases évolutives apparentées A celles
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observées dans des spermiogénéses de groupes zooclogiques trés différents, tels que les
Gastéropodes, les Scorpionides, les Myriapodes. Mais son caractére propre est la part
réduite que prend le noyau dans la constitution de sa volumineuse téte sub-sphérique.

Les spermatozoides des autres Néréidiens.

Chez les autres espéces que j’ai étudides, on ne trouve pas les formations que j'ai
décrites chez Nereis irrorata.

D’une maniére générale, la téte est oviforme, mais tronquée & larri¢re (pl. II, 32,
33 et 34). Elle est presque totalement occupée par un noyau homogéne que révélent les
techniques cytologiques et la réaction de Feulgen. Seule une mince pellicule cytoplasmique
I'entoure. En avant, un petit acrosome est difficilement analysable. En arritre, faisant
suite & une légtre excavation du noyau, une courte picce intermédiaire présente un
anneau traversé par le flagelle. Ils sont tout & fait comparables a celui du Cheetoptére dont
Romieu (1921) a donné¢ une description cytologique précise. Il considére I'anneau du
segment intermédiaire comme un corps mitochondrial.

Je n’ai pas trouvé, chez ces Nereis, les volumineux grains que I'on signale souvent au
niveau de la piéce intermédiaire du spermatozoide des Annélides et qui ont été figurés
chez Sabellaria spinulosa par A. DEHORNE (1911). L’anneau décrit par RoMIEy, chez le
Chatoptére, celui que j'ai vu chez Nereis longissima, Nereis pelagica, etc., sont, probable-
ment de méme nature.

CHAPITRE II

EMISSION DES SPERMATOZOIDES

Je reviendrai plus loin sur les importants travaux de Face et LEGENDRE (1923-1927)
relatifs aux essaimages, & leur périodicité et 4 leurs rapports avec les phases lunaires, sur
ceux de F. LiLLIE et JUsT (1913) ayant trait aux conditions physiologiques de la fécon-
dation.

Parmi les auteurs ayant particuli¢rement recherché le mode d’¢mission des produits
génitaux, il faut signaler HERPIN (1926-1929), GRAVIER et DANTAN (1928). Il était alors
habituellement admis que I'émission des spermatozoides se faisait par I'anus chez les
Néréidiens. .

GRAVIER et DANTAN (1928) sont les premiers & préciser que I'émission du sperine se
fait par Pextrémité des papilles de la rosette pygidiale ou, chez certaines espéces, par un
orifice percé & I'extrémité des poches génitales; leurs observations se rapportent & Nereis
icosiensis, Nereis funchalensis, Nereis longissima, Périnereis macropus, Platynereis Dume-
rilii. HERPIN (1929) compléte ces données en montrant un processus identique chez Péri-
nereis cultrifera et Leptonereis glauca. Jai dé¢ja indiqué (1939) qu'il en était de méme
pour Nereis pelagica et Nereis irrorata. J'ai recherché si cette émission des spermatozoides
correspondait 4 une structure anatomique particuliére et & une cytologie propre aux tissus
de la région pygidiale.
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L — La région pygidiale.

A. — LE SEGMENT ANTE-PYGIDIAL

En arri¢re du métamére portant la derni¢re paire de parapodes se trouve un segment
terminal, sub-cylindrique, sans rames, sur lequel est inséré le disque pygidial. Chez Nereis
pelagica, il se différencie nettement quant a la musculature. On n’y observe pas de muscles
obliques, les muscles longitudinaux n’y pénétrent pas; mais on trouve, au dela du dernjer

Fic. 22, — 1 @ 4 : Nereis pelagica
(hétéronereis male). Coupe fron-
tule de la région postérieure :
fibres circulaires du segment ter-
minal, diaphragme perforé, disque
pygidial (1). Fibres musculaires
circulaires & myoplasme néréi-
dien du segment terminal (2).
Structure du diaphragme perforé
entre le segment terminal et le
disque pygidial : nombreuses fi-
bres musculaires 4 myoplasme
néréidien (3). Fixation de cette
clojson transversale au tégu-
ment (4). — 5-6 : Nereis irrorata.
Papilles pygidiales & tégument ri-
che en noyaux chez un maéle
atoque (5). Vacuolisation de I’hy-
poderme dans la région terminale
des papilles pygidiales chez une
hétéronereis male (6). — 7 : Ne-
reig pelagica (hétéronereis mdle).
Rupture de l'extrémité des pa-
pilles et sortie des spermato-
zoides chez une hétéronereis male
fixée au cours de I’émission du
sperme. — Ct : cloison transver.
sale perforée séparant le segment
terminal du disque pygidial. Dp :
disque pygidial., Ds : dissépiment.
Fet : fibres circulaires du segment terminal. Mlv : muscle longitudinal ventral, P : papilles pygidiales.
St : scgment terminal,

alf
2
@

3
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dissépiment normal, un revétement musculaire trés particulier (fig. 22, 1) : il est formé
de fibres circulaires appliquées cote & cote sur la face interne de‘I’épiderme, donc trés
différentes des fibres circulaires des autres segments oli on les rencontre en faisceaux
intra-épidermiques sous la musculature longitudinale. Cette musculature circulaire anté-
pygidiale est formée de fibres du type néréidien & myoplasme prépondérant, mais le
noyau ressemble & celui des fibres hétéronéréidiennes : il est volumineux et posséde un
gros nucléole, il est latéral et fait hernie avec un peu de sarcoplasme (fig. 22, 2).

Ce segment est limité en arri¢re par une cloison transversale qui sépare sa cavité de
celle du disque pygidial proprement dit. Mais cette cloison n’a pas l'allure d’un dissé-
piment : elle est trés épaisse et atteint jusqu’a 40 p. Elle est formée de fibres musculaires
assez comparables & celles du segment qu’elles terminent, bien que moins colorables; elles
paraissent aussi néréidiennes, mais & noyau en dehors du myoplasme. Comme précédem-
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ment, I'appareil nucléaire est formé d’éléments de grande taille, identiques en tous points
4 ceux de la musculature hétéronéréidienne et possédant en particulier un volumineux
nucléole. On trouve autant de noyaux du c6té antérieur que du coté postérieur de la
cloison, mais j’ai recherché en vain une lame axiale conjonctive servant de support.
Il n’en existe certainement pas, les fibres sont d’ailleurs fort entremélées et disposces
sans régularité (fig. 22, 3).

Ce diaphragme se distingue en outre d’un diss¢piment par Pabsence totale de toute
ramification vasculaire. A son contact avec le tégument, il s’y articule par un large cordon
myofibrillaire se prolongeant jusqu'a la cuticule par un faisceau de tonofibrilles (fig. 22, 4).
Ce diaphragme présente des ouvertures sous forme de conduits de 3 g de dinmétre faisant
communiquer la cavité segmentaire, qu'il limite postérieurement, avee celle du disque
pygidial qui suit (fig. 22, 3).

B. — LE DISQUE PYGIDIAL ET SES PAPILLES

Le disque pygidial a ¢galement la face interne de son tégument revétue d’une couche
de fibres circulaires serrées et entre-croisées analogues a celles du segment qui précede.
I1 présente, en outre, de nombreuses digitations externes : ce sont les papilles pygidiales
dont le role était resté inconnu chez les Nereis jusqu’aux publications de GRAVIER et
DanTaN (1928). Ces digitations sont creuses et constituent une duplicature du tégument,
trés mince A leur niveau. L’hypoderme posst¢de, dans cette région, une remarquable capa-
cité d’extension : les noyaux y sont extrémement nombreux et j’y ai observé des aspects
pouvant se rattacher a4 'amitose. v

C. — VALEUR DES CAVITES PO_STERIEURES

La cavité du disque pygidial, qui se poursuit jusque dans I’axe des papilles chez les
Hétéronereis males, se retrouve chez d’autres Nereis, méme chez les individus atoques.
Je ne me propose pas ici d’en rechercher la nature exacte : il faudrait pour cela en suivre
le développement de bout en bout. Mais cette cavité du disque pygidial s’oppose nettement
4 celles qui précédent par la nature de son contenu : chez une Hétéronereis mire, par
exemple, mais n’ayant pas encore émis son sperme, on n’y trouve ni spermatozoides, ni
¢éléocytes, ni aucun des éléments de la lymphe périviscérale.

Par contre, dans le dernier segment du corps, la cavité, limitée en arritre par le
diaphragme décrit plus haut, contient spermatozoides, éléocytes, linocytes, etc., tout
comme dans les cavités ceelomiques des segments antérieurs. Il semble done qu’il faille
considérer ce segment, bien que ne portant pas de parapodes, comme l'ultime métamére
du corps. Il se peut que le disque pygidial soit une formation de ce métameére et non un
métamére lui-méme. Mais cette hypothése ne peut étre vérifiée que par I'é¢tude de son
" développement et la détermination de la nature de sa cavité. '
Enfin, j’ai indiqué que la musculature du dernier segment était uniquement circu-
. laire, mais en outre du fype néréidien : on aurait 12 un dernier segment non modifié par
I'épitoquie; le fait n’est pas nouveau. Il existe des espéces chez lesquelles la métamor-
phose est incompléte et ne se poursuit pas jusqu’a I'extrémité postérieure du corps : c’est
le cas, comme nous I’avons vu plus haut, de Leptonereis glauca; c’est aussi celui de Péri-
nereis Marionii, chez laquelle les 9 & 10 derniers sétigéres ne sont pas modifiés, ainsi que
FAUVEL P'avait signalé dés 1911, ‘
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II. -— Le processus de I'émission.

J'ai recherché si, & I'émission des spermatozoides ne correspondaient pas,’ outre les
données que je viens d’exprimer, d’autres particularités anatomiques et histologiques, et
j’ai indiqué quelques observations qui y sont relatives (1939-1941). J’ai vu depuis un
certain nombre d’autres aspects chez Nereis irrorata et Nereis pelagica, avant la danse
nuptiale ou aprés I'émission des spermatozoides.

Je rappellerai d’abord que le critére de la maturité n’est pas uniquement morpholo-
gique, Comme HErPIN (1926), je pense « qu’un male présentant toutes les apparences de
la maturité compléte peut cependant ne pas étre excitable ». Il existe, par contre, un
comportement physiologique qui correspond a Iexcitabilité instantanée du male et a
I’émission du sperme en présence d’une femelle ou de sa sécrétion : c’est ]a natation
rapide et en cercles trés étroits au voisinage de la surface. Tout male qui nage dans ces
conditions est morphologiquement et physiologiquement mir.-Chez de tels males, j’ai pu
rassembler les observations ci-dessous :

1° On assiste & une large vacuolisation de I’épiderme de la région terminale des
papilles, mais la cavité du disque pygidial est toujours vide d’éléments génitaux (fig. 22, 6).

2° On peut voir de larges déplacements de sperme d’avant en arriére et inversement,
suivant les contractions de I'Hétéronereis, comme s'il n’y avait plus de dissépiments et
une continuité cavitaire d’une extrémité a 'autre de 'Annélide. Or, sur coupes parasagit-
tales, il devient impossible de retrouver trace des dissépiments dans la région dorsale.

3° On sait, depuis les travaux de FAce (1906), que les néphridies des Néréidiens sont
trés évoluées en vue de I'excrétion. Faisant exception 4 une régle & peu prés générale,
elles ne se modifient pas au cours de I'épitoquie dans cette famille ot ce phénoméne se
présente pourtant avec une plus grande constance que partout ailleurs. Leur néphrostome
étroit ne laisse passer que des substances solubles. Les excrétats solides sont eux accu-
mulés dans des organes phagocytaires spéciaux (V. WILLEM et A. MINNE, 1900).

Chez Nereis irrorata, ou ils sont particulicrement importants, ils forment deux masses
disposées symétriquement de part et d’autre de la ligne médiane sous les muscles longitu-
dinaux dorsaux. Chez les individus pré-épitoques, ces organes sont fort volumineux et
montrent, outre des concrétions uraliques et du glycogéne, de nombreux éléments ce:l. -
laires dégénérés : la réaction de Feulgen y réveéle en particulier des noyaux pycnotiques.
Sur I'animal vivant, la transparence du tégument et de la musculature sous-jacente les
laisse apparaitre sous forme de deux petites taches sombres disposées symétriquement
dans chaque métamére. Or, ces masses sont flottantes dans chaque cavité ceelomique.

Chez des Hétéronereis irrorata méales fixées au cours de la danse nuptiale, on les
retrouve rassemblées dans les derniers mdétaméres. Un tel déplacement n’est rendu
possible, étant donné leur taille, que par une disparition ou une destruction des dissépi-
ments dans la région dorsale. :

A la suite de ce déplacement, vers la région d’émission des spermatozoides, y a-t-il
¢limination de ces importantes masses d’excrétats ? Je ne puis 'affirmer, n’ayant jamais
vu, dans la partie postérieure des Hétéronereis, des ouvertures ou des déchirures suscep-
tibles par leur taille d’en permettre le passage. La question reste posée. Leur expulsion
pourrait étre considérée comme un processus épurateur survenant au cours de I'émission
des produits génitaux. '
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4° Chez les males ayant émis leurs spermatozoides, on retrouve ces derniers 4 la fois
dans la cavité pygidiale, dans la cavité canaliforme et axiale des papilles et enfin sortant
a lorifice que ces derniéres présentent & leur extrémité (fig. 22, 7). On n’en trouve jamais
dans le tube digestif.

Chez les formes hétéronéréidiennes nageantes, celui-ci est presque complétement
dépourvu de mati¢res alimentaires; ’Annélide cesse de se nourrir pendant les quelques
jours qui précédent la danse nuptiale. Son étude cytologique et cytochimique, chez les
formes pré-épitoques et épitoques, ne m’a pas révélé de différegces notables avec son
aspect chez les individus atoques, ‘

Je rappellerai, 4 ce propos, que E. PERRIER avait indiqué que PHétéronereis paraissait
formée de deux étres différents placés bout & bout, la partie antéricure demeurait chenille,
la postérieure devenait papillon. Les transformations musculaires examinées antérieure-
ment permettent d’étendre sur le plan histologique une telle comparaison. Mais la quasi-
immobilité et I’absence de toute alimentation pendant la période précédant I'essaimage
montrent qu’elle est également valable sur le plan biologique : il y a 14 une certaine
analogie avec le sommeil nymphal des Insectes.

Il résulte de ces diverses observations qu’a maturité se trouvent réalisées des condi-
tions anatomiques permettant des déplacements trés rapides du sperme d’une extrémité
a 'autre du corps de I’Annélide. Ils s’observent d’ailleurs aisément sur le vif.

~ Comme je I'ai suggéré antérieurement (R. DEFRETIN, 1941), il se peut que le muscle
dorsal néoformé, de striation différente des autres, et dont on apergoit par transparence
les contractions ondulatoires, en méme temps que le va-et-vient du sperme dans la cavité
du corps, intervienne dans la poussée des spermatozoides vers la partie postérieure du
corps. Il se peut aussi que 'appareil ciliaire joue un role actif dans ce mouvement. Les
travaux d’histophysiologie de A. MEYER (1927-1929) ont montré I'importance de ces
organes ciliés coclomiques.

5° Quant au diaphragme musculaire perforé, situé 4 la fin du dernier métamére, la
‘musculature circulaire de ce segment et celle du disque pygidial interviennent certaine-
ment au cours de I’émission du sperme. Le diaphragme musculaire se comporte peut-étre
comme une valvule et serait alors comparable & celle qui existe & I’extrémité de la vésicule
séminale de I’Ascaris megalocephala. '

Or, au cours de la danse nuptiale, I’émission du sperme ne se fait pas d’'une maniére
continue, mais par a-coups, chaque fois que le male passe & proximité des ccufs et au
cours d’un temps d’arrét trés bref, ainsi que je I’ai déja indiqué (R. DErFRrReTIN, 1941),
Il y a, au méme moment, un raccourcissement général du corps de I’Annélide, une sorte
de tassement, indice d’'une contraction générale des muscles longitudinaux. Il me parait
juste d’adinettre, dans ces conditions, une augmentation de pression du liquide cavitaire,
ainsi que le passage des spermatozoides & travers le diaphragme musculaire, lequel
s’opposerait, en outre, & leur retour en sens inverse.

Il se peut aussi que, sous I'influence de la contraction des muscles du disque pygldlal
I'excés de pression réalisé soit suffisant d’'une part pour provoquer la rupture des extré-
mités vacuolisées des papilles au cours de la premiére émission, d’autre part pour assurer
les émissions successives.

C'est également cetle augmentalion de pression qui serait, selon moi, la cause du
phénoméne érectile dont les papilles sont alors le sitge. HERPIN (1926) suppose qu’un
organe sensitif i'¢cepteur spécial au male, qu'il imagine dans les papilles anales ou dans
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les cirres dorsaux, serait le point de départ du réflexe commandant cette turgescence.
Je ne pense pas qu’il soit dans les papilles oll je n’ai décelé aucun organe sensoriel ou
nerveux. .

Mais on sait aussi que certaines espéces, en particulier Nereis irrorata, sont capables
de retenir énergiquement leur sperme : HERPIN (1926) signale, chez Périnereis cultrifera,
que la section du pygidium n’améne I’évacuation que d’une trés petite fraction de sperme.

Sa viscosité et I'exiguité des orifices de sortie aux extrémités des papilles sont suscep-
tibles d’expliquer partiellement I'arrét de I’émission lorsque la pression interne devient
insuffisante. Il me parait vraisemblable de supposer que le diaphragme musculaire et un
arrét de la contraction de I'importante musculature des cavités terminales du corps soient
aussi responsables d’une telle rétention, en particulier dans le cas signalé par HERPIN de
la section du disque pygidial. On I’expliquait autrefois en imaginant I'agglutination du
sperme dans le rectum; on n’a pas, 4 ma connaissance, fourni d’éclaircissements a ce
sujet depuis que I'en sait que les spermatozmdes n’empruntent pas la voie rectale, mais
sortent par les papilles pygidiales.

CHAPITRE III

OBSERVATIONS BIOLOGIQUES AUX PERIODES DE MATURITE.
EXPERIMENTATION

Depuis les expériences désormais classiques de F. LiLLIE et JusT (1913) sur la fécon-
dation chez Nereis limbaYa, on sait qu’une substance excitatrice sécrétée par la femelle
provoque I'émission du sperme chez le male.

Des auteurs frangais ont ensuite précisé divers aspects de I'essaimage si curieux des
Néréidiens. ,

CH. GRAVIER (1923) a apporté de nombreuses ohservations sur la ponte et 'incubation
des Annélides Polychétes; je ne les analyserai pas, car elles ne se mpportent pas directe-
ment aux questions traitées ici.

R. Herrin (1925) a fourni d’intéressantes observations sur les Néréidiens en répétant
les expériences de LILLIE et JusT sur Périnereis cultrifera. 11 étudie ensuite les époques de
reproduction et les relations entre les essaimages et les phases de la lune. Il compléte, par

"des recherches sur 'essaimage de Nereis irrorata (1926), les données de son mémoire.

FAGE et LEGENDRE (1927) effectuent de nombreuses péches pélagiques nocturnes en
utilisant une lampe spécialement congue, Parmi les résutats de leurs recherches métho-
diques, ils précisent, pour les Néréidiens, les conditions suivant lesquelles se font les essai-
mages et établissent, pour beaucoup d’entre eux, une concordance avec les phases lunaires.
En particulier, ils trouvent : Nereis pelagica au dernier quartier de la lune de janvier et
février; Périnereis cultrifera 4 la pleine lune de mai; Nereis irrorata au dernier quartier et
4 la nouvelle lune d’aofit et septembre. ’

Mais, en Mcditexranoe GRAVIER et DaNTAN (1928) ne discernent pas de relation nette
entre les phases lunaires et les périodes d’essaimage.

Herpin (1929), tenant compte des observations de GRAVIER et DANTAN, pense que la
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périodicité dans I’Atlantique et la Manche est due a l'action directe ou indirecte des
marées.

I1 faut noter que certains des résultats de HERPIN (1926) ne correspondent pas & ceux
de FaGE et LEGENDRE. Le premier constate que si Périnereis cultrifera essaime & Concar-
neau deux jours avant la pleine lune, au méme moment a Cherbourg, ou il cffectue ses .
observations, leur habitat est & sec toute la nuit; il y voit la raison pour laquclle I'cssai-
mage de cette espéce a lieu au premier quartier & Cherbourg et en conclut que les
influences locales peuvent jouer un rdle important. FAGE et LEGENDRE estiment que les
recherches 4 marée basse ne peuvent fournir que des présomptions‘et non des certitudes;
les observations apportées par HERPIN ont besoin d’étre appuyées de péches en surface.

Au cours des récoltes effectuées pendant plusieurs années pour rassembler le matériel
nécessaire & mes recherches, j’ai pu, non seulement, observer les périodes de maturité des
espéces étudides, mais aussi procéder & quelques essais expérimentaux. Les données que
j'apporte ci-dessous sont assez fragmentaires, elles permettent néanmoins quelques com-
paraisons sur le comportement de ces Nereis dans le Boulonnais et sur les cotes Ouest,
d’apres les conclusions des auteurs précédents.

Je n’ai pu réaliser de péches pélagiques et, dans ces conditions, il ne saurait étre
question de dates d’essaimage. J'examinerai donc les périodes de maturité : époques
auxquelles les espéces considérées ont été recueillies & maturité dans leur habitat normal.
Je considére comme mirs les exemplaires morphologiquement hétéronéréidiens et effec-
tuant, lorsqu’ils sont mis dans I'eau, la natation en cercles ¢étroits si caractéristiques.
Il est évident que la période de maturité, ainsi envisagée, est extrémement voisine de celle
de I'essaimage et la précéde de fort peu.

I. — Périodes de maturité dans le Boulonnais.

Nerms pelagica. — Je n’ai jamais rencontiré d’Hétéronereis vraies avant la fin de
février. .Au cours de la premiére quinzaine de mars, on observe 4 la fois des formes
pré-épitoques et des Héléronereis mires; on en recueille encore au cours de la seconde
quinzaine de mars, mais en avril elles sont exceptionnelles.

Les observations répétées au cours des années 1937-1938-1939, basées sur la présence
ou 'absence des formes épitoques mires dans les crampons de Laminaires et sur leur
densité, me laissent supposer que les essaimages auraient eu lieu pour cette espéce : pas
avant la N. L. du 12 mars 1937, et certainement peu aprés la P. L. du 26 mars 1937;
peu aprés la P. L. du 16 mars 1938; aux environs de la N. L. du 21 mars 1939.

A Concarneau, FAGE et LEGENDRE ont observé les essaimages aux derniers quartiers
des lunes de janvier et février. Or, dans le Boulonnais, on ne rencontre pas, dans les
Laminaires, d’Hétéronereis vraies avant février; les stades de transformations muscu-
laires sont toujours relatifs & des exemplaires récoltés de fin janvier & mars. Mais, chez
cette espéce & large dispersion géographique, I'époque de reproduction parait, selon FAGE "
et LEGENDRE, étre fonction de la latitude : ainsi s’expliquerait le décalage observé.

Dans la zone intercotidale aux environs de Boulogne, Nereis pelagica est donc a
maturité en mars et les essaimages y ont lieu pl‘obablement 4 la fin de mars, peu aprés
la pleme lune. :
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Nereis irorrata. — Au dcbut d’aoit, tous les exemplaires recueillis sont pré-épi-
toques et I'on observe chez les males les stades de la spermiogénése. Les premitres trans-
formations musculaires peuvent étre décelées dés le début de juillet. Au cours de la
deuxiéme quinzaine d’aoit, la proportion d’Hétéronereis vraies augmente.

En 1937, les exemplaires recueillis aux environs du 25 aoiit étaient tous mirs, jen
ai encore rassemblé quelques-uns le 10 septembre, soit 6 jours aprés la nouvelle lune.
L’essaimage semble s’étre placé ici.aux environs de la N. L. de septembre.

En 1938, le 27 aofit, 2 jours aprcs la N. L., on pouvait recueillir non seulement de
nombreuses Hétéronereis mfires, mais aussi des formes pré-épitoques. Il se peut qu’il y
ait eu un essaimage peu aprés la N. L. d’aofit, mais les formes pré-épitoques observées
n‘ont pu acquérir la maturité et essaimer que beaucoup plus tard 4 la fin septembre:
aux environs de la N. L. du 23.

En 1939, les derniéres récoltes, que j’ai effectuées cette annde-la le 17 aoit (2 jours
aprés la N. L.), m’ont procuré uniquement des exemplaires pré-épitoques.

Dans la zone intercotidale du Boulonnais, Nereis irrorata n’arrive 4 maturité que
pendant la deuxiéme (uinzaine d’aoiit et les essaimages doivent se placer en septembre,
rarement & la fin d’aodt.

Nereis longissima. — Toutes les formes hétéronéréidiennes récoltées l'ont été fin
mai. La période de maturité pour cette espéce correspond aux observations des auteurs
relatives & son essaimage.

Nereis fucata. — Les Hétéronereis mires de cette espéce ont été trouvées en avril
dans le Boulonnais. H. CHARRIER indique qu’a Arcachon, la maturité sexuelle semble
avoir lieu de février & mai.

Périnereis cultrifera.,— Je I'ai recueillie sous forme hétéronéréidienne mire, en fin
avril et début mai. FAGE et LEGENDRE (1927) &4 Concarneau, HekpIN (1926) 4 Cherbourg,
constatent I'essaimage en mai.

II. — Expérimentation.

On sait que lorsque les Hétéronereis & maturité quittent leur galerie ou leur tube
pour nager, les males sont extrémement sensibles & I’action d’une substance sécrétée
par I'Hétéronereis femelle : c’est la fertilisine mise en évidence par F. LiLLIE et E. JusT
(1913) chez Nereis limbata. HERPIN (1926) a réalisé un certain nombre d’expériences sur
Nereis pelagica, Périnereis cultrifera, Nereis irrorata : il n’a obtenu I’émission des sper-
matozoides en présence de la femelle ou de sa sécrétion que si cette dernitre est épitoque;
il constate aussi que certains males, malgré leur apparence de maturité, peuvent ne pas
éire excitables. . :

J’ai répété 4 maintes reprises les observatnons de HERPIN et j’ai opéré de la maniére
suivante : a) Dans le cristallisoir contenant un méle mur, j’ai ajouté tantot la femelle
elle-méme, tantot des ovules, tantét I’eau dans laquelle ceux-ci avaient séjourné, tantot
I'eau dans laquelle la femelle elle-méme se trouvait; cette eau, utilisée immédiatement ou
aprés un temps plus ou moins long, eau filtrée ou non. b) Dans un cristallisoir ou se
trouvait une femelle mire, j’ai placé tantét un male mir, tantot ’'eau dans laquellé il
avait nagé, tantot des spermatozoides,
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J'ai déja montré (1941), en confirmant les résultats de HERPIN, que I'apparence de la
maturité ne suffit pas pour que le male soit excitable. Mais j’ai ajouté qu’un maile sur
lequel n’agit aucune cause d’excitation et qui nage, en cercles étroits, au voisinage de
la surface, est instantanément excitable quelle que soit 'heure, de jour comme de nuit.
Le critére de la maturité physiologique me semble étre cette natation rapide en cercles.
de 10 cm. de diamétre environ. .

Les expériences réalisées avec Nereis irrorata et Nereis pelagica, suivant les condi-
tions précisées ci-dessus, m’ont conduit A quelques observations, certaines confirment
celles des auteurs cités précédemment, d’autres les complétent :\a) la sécrétion de la
femelle, qui déclenche chez le male I’émission du sperme, se détruit rapidement : elle
ne persiste que quelques heures, comme l'ont montré ces auteurs; — b) la réaction des
males physiologiquement mirs et ’émission des spermatozoides est toujours quasi ins-
tantanée : elle a lieu en un temps inférieur & 3 secondes : soit en présence de la femelle,
soit par addition de I’eau filtrée ou non dans laquelle a séjourné une femelle mire ; —
c)- en présence d’ovules soigneusement lavés ou de I'eau dans laquelle ils ont séjourné,
I'émission n’est pas réalisée; — d) comme I’a montré HErrIN, I'émission des spermato-
zoides par le male détermine la ponte chez la femelle; — e) I’eau dans laquelle a séjourné
un male est sans action sur la femelle; — f) I'apport de spermatozoides dans 1’eau con-
tenant une femelle provoque la ponte, mais la réaction de la femelle n’est pas instanta-
née : elle a toujours lieu, mais en un temps plus ou moins long qui est souvent de plu-
sieurs minutes, méme si les spermatozoides sont placés & la pipette au voisinage de la
fomelle. Or, si le mile est placé dans le méme cristallisoir, la ponte a lien immédiate-
ment. 11 semble, dans ces conditions, que la présence des spermatozoides soit nécessaire
pour provoquer la ponte, mais celle du male réalise une action plus rapide, bien qu’il
ne semble y avoir aucune sécrétion de sa part.

ITI. — Conservation a basse température.

A. — INFLUENCE SUR LES MANIFESTATIONS DE L’EPITOQUIE

J’al indiqué, au début de ce travail, la nécessité dans laquelle je m’étais trouvé de
rechercher un procédé pratique de conservation des Nereis vivantes. J’ai montré que I'iso-
lement de chaque Annélide dans un petit cristallisoir contenant 200 & 250 cm. d’eau de
mer, placé dans une glaci¢re entre + 6° et + 8°, m’avait donné les meilleurs résultats
pour les formes épitoques et pré-épitoques. Les Nereis atoques se conservent mal : 6 a
10 jours au maximum; la mortalité semble due & linanition. L’expérience serait &
reprendre en procurant aux Annélides les algues dont elles font habituellement leur nour-
riture.

Les Hétéronereis mires, ainsi placées & basse température, ralentissent leurs mou-
vements natatoires en-dessous de + 6°, la natation reprend si la température est rame-
née aux valeurs supérieures 4 + 8°. Au bout d’une période plus ou moins longue, I'Hété-
ronereis émet ses produits génilaux sans que la présence de 'autre sexe soit nécessaire.
Cet état critique a une durée variable. Il ne dépasse pas toutefois certaines limites et la
valeur maximum observée a été de 55 jours pour une Hétéronereis irrorata male qui,
mise en glaciére le 24 ao(t 1937, a émis ses spermatozoides sans nager le 18 octobre :
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cette émission était lente et continue; je noterai en passant que la pleme lune avait lieu
le lendemain 19 octobre.

Les Hétéronereis qui paraissent miires morphologiquement, mais qui, du point de
vue physiologique, ne le sont pas, construisent immédiatement un tube au fond du cris-
tallisoir; elles y achévent leur maturité, Celle-ci réalisée, elles quittent leur tube et nagent
la nuit; je I'ai maintes fois constaté par des observations échelonnées de demi-heure en
demi-heure, jusqu’a 22 et parfois 23 heures. Cette natation nuptiale nocturne en gla-
- ciére, donc chez des Nereis séjournant constamment & I'obscurité, a été observée dans
les quelques jours autour d’une pleine ou d’une nouvelle lune. Dans la nature, les essai-
mages ont lieu dans les mémes conditions, ainsi que 1’'ont montré les travaux de HERPIN
(1926), et de FacE et LEGENDRE (1927). Il ne peut s’agir ici de I'influence de la marée.

B. — RECUL DE LA PERIODE D’EPITOQUIE

Les Nereis, qui ne sont pas morphologiquement épitoques, construisent un tube et
continuent lentement leur évolution; en général, elle s’échelonne sur plus d’un mois. Puis,
brusquement, les parapodes acquitrent leur morphologie hétéronéréidienne, les méta-
méres se tassent et I'on passe en une huitaine de jours de la forme pré-épitoque a 'Hété-
ronereis. Celle-ci, quelques jours aprés, quitte son tube et nage. Cette évolution peut
étre longue : j’ai observé une durée maximum de 74 jours pour une Nereis irrorata récol-
tée le 27 aoiit 1938, ayant poursuivi sa métamorphose jusqu’aux premiers jours de
novembre et qui a quitté son tube pour nager le 10 novembre au soir; or, la pleine June
avait lieu le 7.

Pour les mleldus ghcz lesquels les transformations de I'épitoquie sont seulement
commencdes, il y a donc un recul de la période d’épitoquie. Est-il dii uniquement & la
température basse ? Ou bien, le jeline intervient-il dans le ralentissement des modifica-
tions internes chez des individus n’ayant pas encore cess¢ totalement de s’alimenter ?
Ces observations sont trop fragmentaires pour qu’il me soit possible d’avoir une opinion
précise. L’expérience est a reprendre avec de nombreux exemplaires divisés en plusieurs
lots, dont les uns seraient maintenus 4 jeun, tandis que des algues appropriées seraient
fournies & d’autres; il faudrait aussi disposer de plusieurs enceintes froides réglées a
des températures échelonnces, afin de déterminer I'influence exacte du froid suivant son
intensité et rechercher s’il n’existe pas un seuil & cette action des températures plus
basses que celles du milieu naturel. '

Mais il est curieux de constater que le rythme lunaire semble se maintenir pour des
Nereis soumises & de telles conditions expérimentales. A premiére vue, on pourrait étre
tenté de rapprocher ce synchronisme de celui mis en évidence par G. Bonn (1903-1905-
1928) chez les Convoluta. Cet auteur a montré, en effet, que ses planaires conservent en
tube ou en aquarium le rythme de marée qui domine leur biologie. A vrai dire, le cas des
Hétéronereis est assez différent, puisqu’il ne s’agit pas de la persistance d’un rythme
acquis et qui se maintient une fois 'animal extrait de son milieu naturel ; on a affaire
ici & une manifestation sexuelle retardée probablement par le froid et qui garde un rap-
port probable avec les phases lunaires. '

Chez Convoluta, G. BonN a fait la preuve que de nombreux facteurs intervenaient
dans leur comportement.
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La sortie des Convoluta correspond, en effet, & un changement de sens périodique
de leur géotropisme. Mais c’est aussi une exaltation du phototropisme, et Paction de sub-
slances désensibilisantes comme le cyanure de potassium fait disparaitre la sensibilité a
la lumiére. Les Convoluta présentent, en outre, une polarité électrochimique mise en évi-
dence par des réactions différentes de la téte et de I’extrémité postérieure au rouge
neutre. Elles résistent assez bien a I'eau de pluie, mais la dessalure produite entraine un
changement de sens du phototropisme. Mais si le rythme se conserve bien, G. Boun (1928)
fait remarquer que la fatigue lumineuse I'inhibe : la lumiére prolongée est désensibilisa-
trice. ' . \
De multiples facteurs peuvent donc entrer en jeu dans de tels phénoménes biologi-
ques ; aussi, c’est & la lumiére de résultats comme ceux rappelés ci-dessus qu’il faut .
rechercher, sinon les causes de la persistance du rythme lunaire, tout au moins quelques
explications. :

Il est indéniable que les phases lunaires constituent dans la nature le facteur prin-
cipal 1ié & I'essaimage : les résutats apportés par Face et LEGENDRE (1927) sont & ce
sujet particuliérement éloquents, le facteur marée parait étre négligeable. Mais on sait,
depuis HErpIN (1926), que Pabsence de tout courant violent est nécessaire, que la pluie
et le vent ont une influence empéchante, que I'apparition de la lumiére lunaire est suf-
fisante pour interrompre un essaimage commencé. Chez les Convoluia, la fatigue lumi-
neuse inhibe aussi leur rythme.

Or, la conservation en glaci¢re, & 'obscurité totale, réalise la suppression de nom-
breux facteurs perturbateurs ou empéchants. L’eau y est rigoureusement immobile, le
facteur marée se trouve supprimé, la lumiére ne peut exercer son action inhibitrice.

Parmi les facteurs extrinséques & I'Hétéronereis, seules les phases lunaires peuvent
continuer & se manifester, C'est, & mon avis, la raison importante pour laquelle les
Nereis, soumises par moi aux conditions expérimentales exprimées plus haut, gardent,
bien qu'en dehors de leur milieu naturel et malgré un important recul de la période
d’épitoquie, un rythme nuptial toujours li¢ aux phases lunaires.

TROISIEME PARTIE

-+ LES GLANDES TEGUMENTAIRES ET PARAPODIALES

Historique.

-

Il a ét¢ maintes fois fait allusion aux glandes tégumentaires dans les mémoires rela-
tifs aux Annélides; mais, le plus souvent, il n’a été tenu compte que de leur disposition
anatomique et de P'aspect de leur sécrétion. Le c6té chimique a été fréquemment délaissé,
Je rappellerai, parmi les travaux désormais classiques, ceux dans lesquels une men-
tion spéciale des glandes & mucus a été faite.

Crapartpe (1870), prenant pour type Nereis Dumerilii, distingue trois espéces de
glandes cutandes : les grosses masses glandulaires des pieds déja déerites par EHLERs
et par RATHKE; les petits follicules isolés ou groupés semés sur toute la surface du corps,
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surtout du coté ventral; enfin, chez I’Hétéronereis, 4 la face ventrale, des follicules
dendritiques convergeant vers des plaques cuticulaires.

Eisic (1887), dans sa monographie sur les Capitellides, a figuré de nombreux
aspects anatomiques et anatomo-microscopiques. ,

DE SaINT-JosEPH (1888) a fréquemment précisé la situation des amas glandulaires
¢pidermiques.

SouLIER (1891) étudie soigneusement I'épiderme des Annélides, et montre I'existence
de fibro-cellules épithéliales & mucus et en figure d’autres dans la couche sous-épider-
mique,

MavraqQuin (1893), chez les Syllidiens, décrit également les différents types de cellules
& mucus et attire I'attention sur la diversité des aspects observables, imputables & Pétat
physiologique, & des stades successifs de la sécrétion.

FauveL (1897), dans ses recherches sur les Ampharétiens, précise la répartition des
cellules & mucus et insiste sur leur développement particulier dans les boucliers thora-
ciques. Certaines d’entre elles présentent une ampleur considérable et font hernie dans
la cavité thoracique. J'ai fait allusion a cette description, car j'ai retrouvé une dispo-
sition comparable chez Nereis irrorata. En outre, FauviL distingue quatre espéces de
cellules glandulaires, d’aprés la réaction de leur contenu vis-a-vis des colorants. Il a
apporté également, dans de trés nombreuses notes de faunistique sur les Annélides,
des précisions sur la position anatomique des glandes & mucus.

GRAVIER (1896) a décrit les nombreuses cellules et glandes épidermiques dans la
famille des Phyllodociens dont la capacité de production de mucus est considérable.

CAULLERY et MEsNIL (1898) ont constaté, chez les Cirratuliens, que affinité pour
I’hématéine correspond & I'existence de caractéres chimiques spéciaux et auraient
remarqué la multiplication des cellules glandulaires. épidermiques lors de la méta-
morphose. \

Les mérites de ces divers travaux sont les suivants : ils apportent des précisions sur
la répartition des glandes; ils découvrent de nombreuses catégories; plusieurs auteurs
~ attirent Dattention sur la diversité d’aspects que peuvent présenter certaines cellules
glandulaires suivant leur état physiologique.

Mais, dans les groupes zoologiques les plus variés, la sécrctlon a fait 1’objet de
recheches cytologiques trés poussées et, parmi les mémoires relatifs aux glandes &
mucus ou apparentées, je reléverai quelques-unes des opinions les plus marquantes.

Les glandes salivaires des Gastéropodes, et en particulier celles de I'Helix, ont constitué
"un matériel de choix. Aprés les travaux de LEvpia (1857) et de SEMPER (1867), NaLEPA (1883)
émet lopinion que la glande serait formée de cellules a contenu variable, suivant les stades de
la sécrétion, BARFURTH (1885) pense que toutes les cellules élaborent du mucus provenant de
la désagrégation de boules de sécrétion, les « speichelkugeln ». LANGE (1902) croit également
que toutes les cellules sont muqueuses et il essaye de rcconstituer le cycle de la sécrétion.

Pacaut et Vigier (1906) sont les premiers a faire une étude cytologique : ils précisent et
décrivent, chez les cellules sécrétrices, divers aspects : ponctué, muqueux, granu leux, alvéolaire,
cystique. Ils sont amenés & constater ’élaboration par la glande de deux produits figurés diffé-
rents : la boule de mucus et le grain de ferment; ils en concluent I'existence de deux évolutions
cellulaires au moins. Ils distinguent la cellule & mucus ou mucocyte, la cellule a ferment ou
zymocyte. A la premitre catégorie se rattachent les aspects ponctué et muqueux; a la seconde,
les cellules granuleuses et alvéolaires; la cellule cystique représentant un accident au cours de
I’évolution du zymocyte : c’est un état de la cellule granuleuse par rétention,
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Du point de vue cytologique, les cellules ponctuées offrent une structure alvéolaire, les
travées dessinant un réseau formé de ponctuations ; mais, contre le noyau, il existe un croissant
chromophile & réaction acide. Les cellules muqueuses ont une mince couche cytoplasmique
périphérique acidophile, le reste est occupé par des boules de mucus hyalines dont la surface
est colorable. Les cellules granuleuscs ont leur cytoplasme réduit 4 des travées minces cloison-
nant les interstices entre les grains. Ces derniers, contenus chacun dans une vacuole, sont réfrin-
gents, souvent vacuolaires, énergiquement acidophiles ou sidérophiles : ce sont des grains de
zymogene. Quant aux cellules alvéolaires, peu colorables, leur charpente cytoplasmique est
ereusée de vacuoles ; les travées sont acidophiles et granuleuses. Mais elles renferment toujours
des formations chromophiles trés particuliéres @ les parasomes. Ces derniers, situés 4 distance
du noyau, colorables par les techniques mitochondriales, ont ung structure concentrique. Autour
d’un globule central homogéne, des filaments disposés en couches constituent des capsules emboi-
tées les unes dans les autres; il existe des parasomes composés. Les formations ergastoplas-
miques (bandelettes chroniophiles, parasomes) disparaissent en confondant leur substance avec le
cytoplasme. PACAUT et VIGIER les considérent comme ¢« des formations transitoires dont le role
serait lié 4 Paugmentation et 4 la réparation de la masse cytoplasmique ». Bowen (1926) montre
que, dans les cellules glandulaires séreuses et muqueuses, Pappareil de Golgi est largement déve-
loppé aux premiers stades de la sécrétion. 11 est plus compact et plus périphérique dans les
cellules & mucus. Dans la glande salivaire de Limax, il a une structure dispersée. BOWEN con-
clut : « Dans tous les types de cellules glandulaires, il y a une relation topographique étroite
entre le matérie] de Golgi et le développement des granules de sécrétion. »

Voivov (1934), étudiant Iévolution des ergastoblastes, place, a lencontre de Pacaur et
VIGIER, la cellule ponctuée en téte de Ja série zymogéne et range a part la cellule cyslique qu’il
fait précéder d’un stade jeune a chondriocontes géants. ’ ’

I distingue des ergastoblastes primaires et des secondaires, Les premiers sont formés d'une
envcloppe lipoidique, d'un contenu & structure délicate se colorant faiblement et d’un globule
réfringent incolore contenant lui-méme un granule chromatique. Le granule chromatique peut se
diviser et quitter l’ergastoblaste; par la suite, & ses dépens, se constitue un ergastoblaste secon-
daire. Pour Voinov, le mucus est un produit de lactivité de I'ergastoblaste secondaire dont la
paroi lipoidique créve pour mettre en liberté la boule de mucus. Dans les zymocytes, les grains
de sécrétion sont également d’origine ergastoblastique et procédent de Vactivité non sculement
du globule central, mais également de la substance non différenciée et de Yenveloppe lipoidique.
Pour Voinov, le chondriome ne subirait pas d’importantes modifications au cours des cycles
sécrétoires. Il considére d'ailleurs le chondriome et les dictyosomes comme des constituants
cellulaires distincts. L’examep d’antres catégories cellulaires, particulierement des éléments
génitaux, avait déja conduit de nombreux auteurs, PErroxctro (1910) le premier, 4 formuler
une opinion identique,

La conception de I'appareil de Golgi, sous forme de dictyosomes, jouant un réle dans la
séerétion, au sens le plus large du mot, a ét3 confirmée, depuis les travaux de PERRroONCITO, par
ceux de Bowen (1926), Gateney (1929), HirscHLER (1927-1928), Tuzer (1928-1929), etc.

Tel est I'essentiel des donndes actuelles sur la sécrétion en général et sur les glandes
4 mucus en particulier.

Peu de travaux font allusion & la cytologie des glandes & mucus des Anndlides.
Toutefois A. Denor~E (1937 et 1938) décrit, chez Nereis diversicolor; des glandes para-
podiales & corps cellulaire massif. De longs chondriocontes y montrent la transformation
graduelle pachynétique en autant de lépidosomes qui acquitrent la forme dictyosomique
vraie. Ces dictyosomes régressent ensuite, tandis que, dans leur voisinage, s’élaborent de
nombreux grains de sécrétion, probablement aux dépens de substances libérées par les
premiers. Dans d’autres cellules en forme de boyaux fuchsinophiles, on observe de longs
chondriocontes évoluant en lépidosomes, puis en dictyosomes; les boules de sécrétion
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seraient produites par la partie chromophobe et seraient homologues des grains prozy-
mogénes de VoiNov. En définitive, les stades de sécrétion sont comparables a ceux obser-
vés par Voinov chez Helix, mais ici chaque dictyosome dérive de I'évolution d’un chon-
drioconte. Un certain nombre de chondrlocontes périphériques cependant ne subissent
pas cette transformation. '

CHAPITRE PREMIER

LA REPARTITION DES GLANDES DITES A MUCUS CHEZ LES NEREIDIENS

Les types glandulaires.

Outre les techniques cytologiques indiquées au début de ce travail, j’ai eu recours
au mucicarmin aprés coloration préalable des noyaux a I’hémalun et du fond au jaune
de métanile acétifi¢; j'ai également effectué un certain nombre de recherches cytochi-
miques dont je donnerai les résultats en envisageant I'aspect chimique de la sécrétion.

Mais, avant d’examiner en d¢tail les diverses formations glandulaires, il faut noter
trois points importants que I'observation révéle d’emblée : 1° La densité et la réparti-
tion des glandes sont trés variables d’une espéce 4 Pautre. 2° L’appareil glandulaire
est généralement beaucoup plus développé dans la région antérieure. 3° Les glandes
semblent appartenir & plusieurs grandes catégories; les unes, le plus souvent conte-
nues dans I’épiderme, sont fortement azurophiles et prennent, en outre, le muci-carmin.
D’autres, formées de longs tubes s’enfong¢ant profondément dans la cavité du parapode
ou du corps, sont incolorables par le mucicarmin et montrent une énergique affinité
pour la fuchsine, Enfin, certaines glandes volumineuses, également réfractaires au muci-
carmin, présentent des éléments tantot faiblement azurophiles, tantot chargés de fines
granulations acidophiles.

Le cas de Nereis irrorata. La tubicolisation.

J’examinerai d’abord cette esptce en raison du développement exceptionnel de son
appareil glandulaire. L’examen morphologique révéle, en effet, pour chaque segment de
la région antéricure, un véritable anneau glandulaire faisant le tour du corps. Outre les
grosses glandes parapodiales situées sur la créte dorsale du parapode, on constate une
surface blanche qui se poursuit dans le tégument dorsal, se continue d’autre part dans -
les languetles parapodiales et sur la face ventrale de chaque segment. Une coupe trans-
versale montre I'extraordinaire développement en profondeur de ce systéme sécréteur,

Dans le tégument dorsal, les glandes sont courtes, restent épidermiques et ne fran-
chissent pas la musculature circulaire. Les grosses glandes parapodiales dorsales, signa-
lées par de nombreux auteurs, forment un ensemble compact s’enfoncant dans la cavité
du parapode (fig. 24, 7). Dans les languettes, on voit de longs amas glandulaires que
I'on suit vers la cavité du corps jusqu’au-dessus des muscles longitudinaux. Le tégu-
ment ventral est bourré d’éléments sécréteurs épidermiques compris entre la cuficule et
les muscles circulaires, Enfin, une paire de glandes volumineuses, situces de part



MUSCULATURE DES NEREIDIENS AU COURS DE L’EPITOQUIE . 229

_Bien que les Néréidiens soient indiscutablement des Polychttes errantes, ainsi qu’en
témoignent la similitude des segments du corps d’une part, un prostomium et un pygi-
dium bien différenciés d’autre part, il faut souligner que beaucoup d’espéces sécrétent
un tube. Par sa morphologie, par I'existence de boucliers thoraciques et de glandes
ventrales particulitrement développées, Nereis irrorata montre une tendance évidente
& la tubicolisation,

Je ferai plus loin I'étude cytologique et cytochimique des dnerses formations glan-
dulaires, mais je signalerai, dés & présent, la répartition des divers types de glandes de
cette espclce. .

Les glandes azurophiles, petites, avides de mucicarmin, se trouvent dans I’épiderme
dorsal et dans Pépiderme ventral. Les longues glandes tubulaires énergiquement fuch-
sinophiles, incolorables par le mucicarmin, s’obscrvent en gros amas sur la créte dor-
sale du parapode. Enfin, les glandes ventrales, les longues musses glandulaires des
languettes parapodiales qui pénétrent profondément dans la cavité du corps sont réfrac-
taires au mucicarmin et sont les unes a4 peine azurophiles, tandis que d’autres recélent
de fin granules acidophiles (fig. 24, 2). Dans la région moyenne et dans la région pos-
térieure, ces dernitres catégories disparaissent; il ne persiste plus que les glandes de
I'épiderme dorsal et ventral, ainsi que les volumineuses glandes fuchsinophiles parapo-
diales dorsales.

Le cas de Leptonereis glauca. — Les autres espéces.

Cette espéce présente un systéme glandulaire assez comparable 4 celui de Nereis
irrorata. Chez les Hétéronereis males, la région antérieure non transformée, demeurcée
atoque, offre la méme tendance & la tubicqlisation. Ici aussi, il existe un bouclier tho-
racique et des glandes ventrales faisant hernie de part et d’autre de la chaine nerveuse
(fig. 24, 4). De nombreuses glandes se répartissent dans le tégument, tant dorsal que
ventral, et les languettes parapodiales ont leur cavité presque totalement oblitérée par
des formations glandulaires. La répartition est identique : glandes réagissant au muci-
carmin dans le tégument, réfractaires ailleurs. Mais les glandes tubulaires fortement
fuchsinophiles y forment des sacs glandulaires beaucoup moins import'ants que chez
Nereis irrorata. La région hétéronéréidienne voit disparaitre la majeure partie de cet
important appareil sécréteur : seules persistent les glandes de I'épiderme ventral, celles
de I'épiderme dorsal et les glandes tubulaires fuchsinophiles. Dans la tronsume région,
rest¢e néréidienne, on n’observe plus que quelques-unes de ces derniéres.

Chez Nereis pelagica, dans I’épiderme ventral et dans I’épiderme dorsal, il y a des
glandes azurophiles de petite taille. Dans la languctte supérieure de la rame dorsale,
dans la languette inférieure de la rame ventrale, on observe de longues glandes tubu-
laires dont les gros sphérules de séerétion ne prennent pas le mucicarmin, mais sont
fortement fuchsinophiles (fig. 24, 3). Nereis pelagica montre beaucoup moins de glandes
que les deux espéces précédentes.

Chez Nereis fucata, la grande languette supérieure de la rame dorsale et la Ianguette
cylindrique de la rame ventrale renferment des glandes tubulaires contenant des sphé-
rules fortement fuchsinophiles et ne réagissant pas au mucicarmin. Ces glandes sont en
tous points comparables aux gros amas glandulaires dorsaux de Nereis irrorata. Outre
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et d’autre de la chaine nerveuse, I'enveloppe totalement, fait hernie dans le ccelome et
atteint presque la moitié¢ de la hauteur du segment. A ce niveau, 1’épithélium ventral,
fort épaissi, est lui-méme presque totalement glandulaire (fig. 24, 2).

En dissection, ces glandes ventrales apparaissent sous forme de masses importantes
disposées métamériquement de part et d’autre de la ligne médiane ventrale; les quatre
premiers métameéres en semblent dépourvus, elles se poursuivent ensuite jusqu’aux envi-
rons du 25" segment (j’en ai observé jusqu’au 27° segment chez une femelle sub-épi-
toque); mais elles ont leur taille maxima du 13° au 18° sétigére (fig. 23).

Ces aspects sont superposables 4 ceux fournis par divers auteurs & propos du

Fra. 23.

Nereis irrorata, Dissection des glandes
du bouclier thoracique situées de part
et d’autre de la chaine nerveuse :
le vaisseau ventral et le tube digestif
ont été sectionnés (X 5). — Fsn :
faisceau sus-nervien, Gb : glandes
du bouclier thoracique. Td : tube
digestif. Vv : vaisseau ventral,

bouclier thoracique et des glandes ventrales de certains Polychétes sédentaires. Qu'il
me suffise de rappeler les glandes du bouclier chez Amphitrite rubra décrites et figurées
(p. 601) par E. MEYER (1886-87); le bouclier ventral de Spirographis; les glandes du
bouclier de Polymnia nebulosa et d’Amphitrite rubra représentées (pl. IX, fig. 3 et 7)
par SoULIER (1891); les mémes formations (pl. XIX, fig. 58, 59, et pl. XXII, fig. 100 et
102), chez Ampharete Grubei, précisées par FAuveL (1897).

La face ventrale de la région antérieure de Nereis irrorala montre une ressem-
blance curieuse avec celle de nombreuses Annélides tubicoles. Nereis irrorata offre, &
premiére vue, une dilatation d’un certain nombre de ses segments antérieurs rappe-
lant le renflement que I'on observe & I'avant du corps chez certaines Annélides séden-
taires telles que les Ampharétidés, certains Térébellidés et Sabellidés. Or, la forme
‘atoque de Nereis irrorata vit-dans un tube qui, extrait du sable, n’est pas sans une
certaine analogie avec celui de Lanice conchylega, par exemple.
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ces deux groupes, il y a dans le tégument quelques glandes azurophiles dispersées
(fig. 24, 5). '

Chez Périnereis cultrifera, I'épiderme ventral et I'épiderme dorsal montrent, comme
c’est aussi le cas chez Nereis longissima, peu de glandes azurophiles. On rencontre, dans
la languette supérieure de la rame dorsale, dans la languette inférieure de la rame
ventrale et dans la région voisine de la base du cirre ventral, des glandes plus ou moins
fuchsinophiles; par leur aspect, celles de la languette supérieure de la rame dorsale

Fic. 24, — 1 Nereis
irrorata (femelle au
début  de  Dépito-
quie). Coupe trans-
versale de la  ré-
gion latéro-dorsale
4 la naissunce du
parapode : glandes
& sphérules fuch-
sinophiles (Benoit-
Volkonsky), — 2 :
Nerels irrorala (pré-
épitoque  male, ré-
gion antérieure),
Glandes du bouclier
thoracique, glandes &
mucus du tégument,
glandes & granules
fuchsinophiles des
languettes parapo-
diales (Helly-Vol-
konsky), — 8: Ne-
reis pelagica (hété-
ronereis male). Ré-
partition des glandes
4 granules et des
glandes & sphérules
fuchsinophiles. (Be-
noft - Volkonsky), —
4 : Leptonereis glauca
(hétéronereis maéle).
Coupe transversale
de la région anté-
rieure demeurée né-
réldienne ¢ réparti-
tion des divers mas-
sifs glandulaires
(Helly - Volkonsky).
— 5 Nereis fucata
. (hétéronereis mdle).
Glandes A sphérules fuchsinophiles de la languctte dorsale de la rame dorsale et de la languette cylin-
drique de la rame ventrale (Helly osmiqué - Volkonsky). -— Ac : acicule. Cv : cirre ventral. Gb : glandes
du bouclier thoracique, Gg : glandes A granules fuchsinophiles. Gm : glandes 4 mucus tégumentaires,
Gs : glandes & sphérules fuschsinophiles, Le : languette cylindrique de la rame ventrale. Ls : languette
dorsale de la rame dorsale. Mld : muscle longitudinal dorsal. Mlv : muscle longitudinal ventral, Sf:
séerétion fuchsinophile des glandes & sphérules. Sh : soies hétéronéréidiennes.

s’apparentent aux longues glandes & sphérules fuchsinophiles de Nereis irrorata, aux
glandes des languettes de Nereis fucata; les autres, & contenu faiblement azurophile ou
a4 fins granules fuchsinophiles, bien que faiblement développées, ont des réactions iden-
tiques aux glandes ventrales et des languettes parapodiales de Nereis irrorata.’

Chez Nereis longissima, le tégument ventral et le tégument dorsal contiennent
quelques rares glandes azurophiles, du type décrit dans les espéces précédentes. Dans
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les languettes parapodiales dorsales, il existe quelques glandes dont la sécrétion gra-
nuleuse est fort peu colorable; elles ne prennent pas le mucicarmin et semblent se com-
porter comme les glandes faiblement azurophlles signalées chez Nereis irrorata. La pau-
vreté glandulaire de cette espéce contraste nettement avec la richesse de Nereis irro-
rata et de Leptonereis glauca.

Il résulte de ce rapide examen anatomique que, malgré une densité différente suivant
les espéces, les diverses catégories de glandes se retrouvent dans des régions homologues
chez ces quelques Néréidiens.

Les glandes azurophiles s'observent dans I’épithélium ventral et dans le dorsal,
elles sont rares dans les languettes parapodiales. Celles & gros sphérules fuchsinophiles
se trouvent uniquement sur la créte dorsale de la languette supérieure de la rame dorsale
et parfois dans la languette 1nfer1eure de la rame ventrale. Les glandes 4 contenu fine-
ment granuleux sont réparties, suivant les esptces, dans les languettes parapodiales et
parfois constituént les importants appareils glandulaires métamériques disposés de part
et d’autre de la chaine nerveuse dans la région antérieure. D’ores et déja, les petites
glandes intra-épidermiques apparaissent comme de véritables glandes @ mucus.

Enfin, une autre remarque générale découle de I'examen systématique de ces diverses
catégories glandulaires, tant chez les formes atoques que chez les individus pré-épi-
toques et épitoques. Les multiples observations effectuées au cours des stades successifs
de I'épigamie m’ont montré qu’aucune de ces glandes n’est spéciale 4 un quelconque
état de maturité de la Nereis; on les retrouve toutes, quel que soit le degré d’évolution
des produits génitaux et I'état de transformation de la musculature : elles restent inchan-
gées pendant que se déroule la métamorphose. On observe bien des déplacements des
glandes parapodiales les unes par rapport aux autres, mais ils ont pour cause le dévelop-
pement considérable des languettes parapodiales et ils ne correspondent pas & des for-
mations nouvelles, \

L’Hétéroneis posstde les mémes glandes que la Nereis et 1'épitoquie n’est marquée
ici, ni par I'apparition d’un nouveau syst¢tme sécréteur, ni par une plus grande densité
de glandes. L'appareil glandulaire offre une persistance et une stabilité remarquables au
cours de Uhétéronéréidation.

~

CHAPITRE 1I

CYTOLOGIE DES CELLULES GLANDULAIRES

J'ai utilisé pour I'étude des diverses catégories glandulaires dont je viens d’examiner
la répartition, des techniques cytologiques précises : fixations au Helly, au Benoit simple,
au Benoit suivi d’'une courte osmiation, fixation au liquide d’Hirschler suivi d’imprégna-
tion., J'examinerai successivement les aspects fournis par chaque. type de cellule
sécrétrice. :

A. — Glandes & mucus épidermiques, .

Ce sont celles qui, souvent, apparaissent fortement azurophiles et montrent une
avidité marquée pour le mucicarmin. Leur corps cellulaire est volumineux, d’assez grande
taille (30 a 40 y), situé profondément contre la couche des fibres circulaires ou méme non
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loin des longitudinaux, lorsqu’elles sont comprises entre deux faisceaux -circulaires.
Elles se poursuivent, vers la cuticule, par un tube excréteur plus ou moins ondulé, parfois
relativement étroit (2 4 3 ), qui se rétrécit dav?intage encore au niveau de son orifice.
Leurs aspects étant similaires dans les diverses espéces, je les examinerai globalement
pour les quelques Nereis étudiées.

Lorsqu’elles sont fortement azurophiles, elles sont en pleine sécrétion, car c’est un
contenu totalement spumeux qui montre cette avidité pour 'azur du Volkonsky; c’est ¢gu-
lement sous cette forme que le mucicarmin les colore. Mais on en observe & divers stades.

~ Certaines cellules présentent dans un cytoplasme homogéne, mais compact ect
sans affinités colorantes, un chondriome formé uniquement de chondriocontes flexueux
(pl. III, 7). Dans d’autres, on observe une tendance marquée au raccourcissement et a
I'épaississement des chondriocontes; quelques-uns sont appariés et plus ou moins tordus
entre eux. Mais contre ce chondriome, désormais court et épais, on voit apparaitre une
substance l¢gérement chromophile qui confére a I'ensemble un véritable aspect de dictyo-
some (pl. Ill, 2). Cette bande peu colorable, appliquée contre le court chondrioconte,
n'est pas une vacuole, elle se présente exactement comme la substance chromophobe des
dictyosomes. Or, sur pi¢ces imprégnées, certaines cellules glandulaires révélent de véri-
tables dictyosomes relativement abondants (pl. 111, 3). Je n’ai jamais observé, par contre,
de grains ou des aspects osmio-réducteurs susceptibles de donner naissance & un tel
appareil de Golgi dispersé. Aussi me parait-il juste d’admetire que ces figures, ci-dessus
signalées, correspondent & une évolution du chondriome, 4 des prodictyosomes dont Yori-
gine mitochondriale semble certaine. Le cytoplasme prenant, peut-étre, une part active,
mais non figurée, & cette transformation. Certaines cellules contiennent des formations
osmio-réductrices plus complexes que le simple dictyosome : ce sont des deailles plus ou
moins concentriques, parfois en assez grand nombre (pl. IlI, 3), que j’homologue aux
parasomes de Pacaup et VIGIER, et aux ergastoblﬁstes de VoiInov. Toutefois, il faut
noter qu’il n’y a pas de grain central dans de telles formations; ni aillcurs dans la cellule,
et qu’il ne saurait étre question de multiplication de I’appareil ergastoblastique ou de for-
mation de nouveaux dictyosomes. Le chondriome qui persiste dans de tels aspects est
rare et limité & quelques sporadiques et courts chondriocontes périphériques. Il faut tou-
tefois en souligner la présence : la coexistence du chondriome et des dictyosomes consti-
tuant pour certains auteurs, HikscHLER (1924) en particulier, un critére de I'authenti-
cité du Golgi.

Au cours de cette évolution de la cellule, le cytoplasme présente lui-méme d’impor-
tantes modifications de structure. Il est homogéne dans la cellule & chondriocontes; mais
lorsque les dictyosomes sont décelables, on voit apparaitre des vésicules dont le contenu
fluide et transparent tranche singuliérement avec le cytoplasme primitivement compact
(pl. 111, 4). Elles sont de tailles trés varices; tantot extrémement réduites (0 p 5), tantot
aussi grandes que le noyau (5 4 6 p). La cellule a ce stade est assez comparable a la cel-
lule alvéolaire décrite par Pacaup et VIGIER, Mais ces formations vésiculaires augmentent
en importance au fur et 4 mesure que I’appareil dictyosomique disparait. En méme temps,
les mailles inter-vacuolaires acquitrent une colorabilité que la cellule jeune ne possédait
pas : une amphophilie 4 tendance marquée pour Iazurophilie. Au stade ultime, formations
ergastoblastiques et dictyosomes sont disparus et la presque totalité du contenu cellu-
laire est & P’état spumeux, avide de bleu azur ou de mucicarmin. La sécrétion des glandes
de ce type apparait comme un véritable mucus (pl. 111, 6).
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Ces divers aspects sont assez comparables & ceux que A. DrHORNE (1937) a décrits
et interprétés pour certaines cellules & mucus des sacs glandulaires parapodiaux de Nereis
diversicolor. 11 pense que les dictyosomes sont le terme de I’évolution d’un chondriome
figuré.

Une telle opinion, qui est aussi la nétre, peut s’accorder avec les conceptions actuelles

du chondriome et de I’appareil de Golgi : beaucoup d’auteurs admettent une parenté chi-
mique entre ces deux types d’enclaves vivantes, Dans une revue de nos connaissances
actuelles sur 'appareil de Golgi, & la suite de leur mémoire sur I'appareil parabasal des
Flagellés, DuBoscq et Grassk (1933) précisent (p. 554) : « Les deux substances (il s’agit de
la chromophile et de la chromophobe) sont souvent plutét accolées qu’incluses I'une dans
Pautre, et ceci différencie les corps de Golgi des mitochondries »; mais ils ajoutent :
« Les uns comme les autres seraient de nature a la fois lipoidique et protéique. » L. LEs-
PERON (1937), & propos des imprégnations de I'appareil de Golgi, conclut : ¢« Dans une
préparation correcte, la réduction de I'acide ou du sel métallique se fait exclusivement sur
Pappareil de Golgi et dans divers cas sur le chondriome. »

Dés lors s’expliquent les aspects que j'ai qualifiés de prodictyosomes; leurs réactions
permettent de les classer indifféremment dans le chondriome ou le Golgi. Aucune autre
formation susceptible d’¢tre & l'origine des dictyosomes n’est d’ailleurs décelable,

Enfin, pour A. DEHoORNE (1937), la production de grains de sécrétion a lieu sous
I'influence déterminante (et peut-étre aux dépens) de substances libérées par la dissolu-
tion des dictyosomes. J'ajouterai que certaines vésicules sont en contact direct avec les
dyctyosomes et les ergastoblastes (pl. III, 4). Il n’est pas impossible, dés lors, que la sécré-
tion soit, comme I'a montré Voinov, le résultat direct de Pactivité de Pappareil osmio-
réducteur. :

B. — Glandes sphéruleuses.

Ce sont des glandes trés longues, en forme de tube & calibre sensiblement constant
(10 p. environ), sauf une dilatation au niveau du corps cellulaire (15 ) et une notable dimi-
nution de diamétre au voisinage de Iorifice cuticulaire (2 4 5 p). Elles sont fortement
chargées de sphérules énergiquement fuchsinophiles de 3 4 4 k environ, sauf au niveau
de leur cul-de-sac cytoplasmique terminal. Les cellules de ce type constituent la totalité
des sacs glandulaires de la créte dorsale de la languette supérieure et dorsale du parapode
de Nereis irrorala; on en retrouve d’identiques aux languettes supérieures de la rame
dorsale et a la languette inférieure de la rame ventrale chez les espéces passées en revue
précédemment (fig. 24, 1, 3, 5, et fig. 25, 1). Elles sont totalement réfractaires au muci-
carmin, mais absorbent avidement le jaune de métanile. Je n’ai pas, pour cette catégorie
cellulaire, observé une évolulion superposable & celle des glandes épidermiques.

Chez certaines d’entre elles, trés rarement, j’ai vu de trés courts chondriocontes;
exceptionnellement, certains d’entre eux pourraient étre homologués a des prodictyosomes.
Muais je ne saurais étre affirmatif, de tels aspects étant trés rares, Je n'ai pas vu dans ces
glandes de véritables dictyosomes. Par contre, dans le corps cytoplasmique, au voisinage
des sphérules de séerétion, il existe une zone 4 trés fines ponctuations fuchsinophiles
(fig. 25, 2). Est-ce un chondriome a un état extréme de dispersion ? Je le pense. Je ne
crois pas qu'il faille y voir le premier élal figuré de Ia sécrétion, car on trouverait alors
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des stades intermédiaires entre ces points chromophiles et les sphérules, et il n’en existe
pas. ’ '

Sur des piéces soigneusements fixées au Benoit, j’ai observé des aspects que je con-
sidére comme démonstratifs de la sécrétion. Dans le cytoplasme cheminent des canali-

cules étroits et incolores allant s’ouvrir 4 I'extrémité du corps cytoplasmique, dans la
Iumiére du canal glandulaire (fig. 25, 2, 3 et 4). IIs sont disposés assez concentriquement,
imbriqués autour du noyau comme le sont les écailles d’un bulbe (fig. 25, 3). C'est dans
ces canalicules que se forme Ia sécrétion, De taille d’abord\ réduite, ce sont des grains
mats et peu colorables (1 u environ), assez comparables 4 ceux de la cellule granuleuse
décrite par Pacaup et ViGIER chez I'escargot ou au zymocyte de VoINOV. Nourris progres-
sivement par un apport de substance non figurée, leur taille s’accroit et ils atteignent une

Fic. 25.

1 & 7: Nereis irrorata: glandes & sphé-
rules fuschsinophiles, — 1 : Vue d'en-
semble d’une cellule glandulaire (Helly-
hématoxyline). — 2 : Canalicules du
corps cytoplasmique, chondriome ahon-
dant mais divisé, sphérules fuchsino-
philes (Helly-Volkonsky). — 3 : Coupe
transversale : disposition sub - concen-
trique au noyau du systéme de cana-
licules (Helly-Volkonsky), — 4: Cana-
licules du cytoplasme; apparition des
petits sphérules non réfringents (Helly-
Volkonsky), — 5 : Coalescence de cer-
tains sphérules dans le tube glandulaire
(Benoit-Volkonsky). -— 6-7 : Coalescence
des sphérules au voisinage de I'orifice
glandulaire (Benoit-Volkonsky).

taille maxima de 4 u, en méme temps que leur avidité pour la fuchsine acide s’affirme et
qu’ils deviennent partiellement réfringents (fig. 25, 4). Les sphérules ainsi formés sont
étroitement serrés les uns contre les autres et oblitérent totalement la lumidre du tube
glandulaire. On les retrouve identiques dans toute I'’étendue du long boyau glandulaire
(fig. 25, 1). .

Qu’il y ait un chondriome figuré au départ de 'activité glandulaire, cela me semble
possible; mais, dans cette catégorie de cellules, il n’évolue pas vers la forme dictyosome et
les aspects de prodictyosomes y sont vraiment exceptionnels. Par contre, on assiste a la
pulvérisation du chondriome et &4 son rassemblement dans la zone de sécrétion; sans y
participer directement, il prend probablement une part active aux transformations chi-
miques qui aboutissent a I'élaboration des sphérules caractéristiques de ce type glan-
dulaire,

Ces sphérules ne sont pas de texture homogene, ils semblent souvent formés d’une
substance finement granuleuse. IIs sont parfois anastomosés entre eux par des ponts




MUSCULATURE DES NEREIDIENS AU COURS DE L'EPITOQUIE 235

de méme nature et se présentent alors sous 'aspect de bissac, d’haltére (fig. 25, 5). lls
sont, en“outre, éminemment plastiques et élastiques, se déformant les uns les autres par
contact, ainsi qu'en témoignent les coupes transversales de ces glandes : on les voit alors
prendre des formes polyédriques. Le calibre du tube glandulaire se réduisant parfois con-
sidérablement, on voit les mémes sphérules se déformer et se glisser dans les régions
rétrécies. Enfin, & I'orifice méme de la glande, ils se moulent et se soudent en un cone, 4
pointe dirigée vers I'extérieur, épousant ainsi la forme du conduit terminal et évacuateur
(fig. 25, 6 et 7). .

De telles glandes ne prennent jamais le mucicarmin, quel que soit le stade de sécré-
tion ol elles se trouvent et quelles que soient les régions de la glande examinées.

J’ajouterai que les espaces intersphérulaires se colorent faiblement par la fuchsine
ou par I’hématoxyline, montrant ainsi que les sphérules de sécrétion sont en suspension
dans une substance fluide et anhiste. _

Enfin, la surface elle-méme de la cellule glandulaire, sa trés mince paroi, présente
sur pi¢ces traitées par des fixateurs osmiés un.délicat réseau osmio-réducteur qui épouse
la forme des sphérules, la paroi de ceux-ci noircissant elle-méme légérement,

C. — Les glandes a fins granules.

Les glandes ventrales du bouclier thoracique de Nereis irrorata et de Leptonereis
glauca, ainsi que certaines glandes incluses dans les languettes parapodiales de ces deux
esptces et de quelques autres (voir plus haut la répartition des glandes) sont d’une autre
nature. Elles ne se colorent jamais par le mucicarmin et ne présentent pas de sphérules
de sécrétion de taille comparable & ceux des glandes précédentes. Ce sont de trés longues
glandes dont te corps cellulnire est situé profondément dans la cavité du corps : au-dessus
de la chaine nerveuse pour les ventrales, au-dessus du muscle longitudinal ventral pour
celles des languettes parapodiales. Le corps cellulaire est de grande taille (30 & 40 p), &
bords plus ou moins lobés et se poursuit vers l'orifice excréteur par un tonduit étroit,
souvent de diamétre moindre que celui des glandes & sphérules (fig. 26, 5, 6, 7 et 8). Elles
se présentent toujours sous I'un des deux aspects suivants,

Tantdt leur contenu total parait homogéne et leur cytoplasme trés clair, sans grande
affinité pour les colorants, et se teinte trés légérement en bleu verdatre par la technique
de Volkonsky (fig. 26, 1). Tantét elles sont, sur toute leur longueur, bourrées de granu-
lIations fuchsinophiles, sauf au niveau de leur corps cytoplasmique (fig. 26, 2).

J’examinerai ce dernier état, le seul qui soit susceptible d’étre interprété. Le cyto-
plasme a une structure alvéolaire et les travées sont chargées de trés fines ponctuations
fuchsinophiles (fig. 26, 2), de sorte que, sur le fond pale et faiblement basophile, se
détache un réseau matérialisé par les dites ponctuations. On a, en somme, une cellule
qui se présente, a ce stade, comine les cellules ponctuées de la glande salivaire de I'Helix.
J'y ai cherché vainement du chondriome sous forme filamenteuse. La fine ponctuation
représente-t-elle un état trés dispersé de celui-ci ? Je ne puis I'affirmer. L’étude de tres
nombreuses piéces, imprégnées ou également osmides aprés fixation au Benoit, ne m’a
jamais révélé aucune formation pouvant s’apparenter aux dictyosames ou aux ergasto-
blastes. Sauf cet aspect finement ponctué, parfois observé, le cytoplasme se montre
toujours vide de tout corps figuré. II ne contient pas, non plus, de bandelette chro-
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mophile juxta-nucléaire comme celle que Pacaup et ViGier ont décrite chez I'Escargot.
Le rapprochement que j'ai fait avec les cellules ponctuées des glandes salivaires des
Gastéropodes ne peut étre qu’une simple homologie d’aspect.

Au contact méme de ce cytoplasme alvéolaire et ponctué, commence la zone & grains
fuchsinophiles serrés; elle intéresse tout le reste de la cellule, y compris son long conduit.
Dans une méme cellule glandulaire, tous les grains ont la méme taille, mais celle-ci
varie d’'une cellule & Pautre. Tantdt, c’est une trés fine ponctuation; le plus souvent,
ce sont des grains parfois sphériques, parfois naviculaires; les plus gros ont 2 u et n’at-
teignent jamais les 4 et 5 p des sphérules précédemment décrits (fig. 26, 4, 5,6, 7cet 8.
lis saturent toute la cavité du tube glandulaire et fusionnent souvent en une seule masse
compacte et homogéne au- voisinage de lorifice de la glande. L’hématoxyline colore

F1a, 26. — 1 & 8: Nereis
irrorata : glandes A pe-
tits granules fuschsino-
philes des parapodes et
du bhouclier thoracique
(Helly - Volkonsky). —
1 : Stade de repos glan-
dulaire & cytoplasme
plus ou moins alvéo-
laire. — 2 : Apparition
des grains fuchsino-
philes envacuolés, —
3 : Autre aspect, grains
isolés et grains coales-
cents. — #: Cellule &
grains de séerétion fuch-
sinophiles fusiformes.—
5 & 8 : Coupes longitu-
dinales du canal excré-
“teur et divers aspects
de la sécrétion (Helly

osmiqué - Volkonsky) : petits sphérules (5), grains sphériques de taille réduite (6), grains navicu-

laires (7), coalescence des grains au voisinage de Vorifice glandulaire (8), Les canaux exceréteurs de cette
catégorie glandulaire sont souvent accompagnés de fibres de nature musculaire,

vivement les grains, comme le fait la fuchsine acide anilinée, mais aucune technique
cytologique ne m’a jamais révélé d’autres constituants cytoplasmiques,

Dans ces conditions, je ne vois guére comme interprétation plausible que la sui-
vante : les cellules & cytoplasme clair et homogéne seraient & I’état de repos, celles &
contenu granuleux seraient en pleine activité. Ces grains apparaissent spontanément,
leur production pourrait étre considérée comme ayant lieu sans la présence de chon-
driome; il vaut mieux admettre, selon nous, Pexistence d’un chondriome véritable, mais
son état est tellement dispersé dans les mailles du réseau cytoplasmique qu’il n’est pra-
tiquement pas décelable. )

. ' D. — Organe spiral.

Dans une étude sur les organes des sens de Nereis virens, F. L.axepoN (1900)
décrit sommairement un organe spiral conslitué¢ d’un tube, & peu prés perpendiculaire
au tégument, et sur lequel sont insérées en hélice de longues cellules que lauteur
appelle processus périphériques. Ces organes se trouvent i la base des palpes et des
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cirres céphallques, dans les lobes branchiaux des parapodes et sont cités par F. LANGDON
4 la fois chez Nereis virens et chez Nereis limbata.

Je les ai retrouvés a plusieurs reprises, en particulier chez Nereis irrorata, dé¢bou-
chant a la base de la rame ventrale du parapode, non loin de I'insertion du cirre ventral.
Je n’en ferai pas ici I'étude. Je signalerai toutefois que les éléments constitutifs de
tels organes sont intriqués avec des glandes de la catégorie précédente. On les trouve,
en effet, entremélés de conduits plus ou moins étroits riches en fins granules fuchsi-
nophiles. L’auteur américain émettait plusicurs hypothéses sur leur fonction : glandes
composées, organes phosphorescents ou organes oculaires. I1 me semble que I’absence
de tout pigment soit de nature a faire rejeter la derniere supposition.

CHAPITRE ]II

CYTOCHIMIE DES CELLULES GLANDULAIRES

Il ressort de I’édtude cytologique qui précéde que les deux derniéres catégories de
glandes (A sphérules et 4 grains fuchsinophiles) sont trés différentes des cellules 4
mucus tégumentaires. Au surplus, elles sont réfractaires au muci-carmin. Dans le but
d’apporter quelques précisions sur la nature de leur sécrétion, j’ai eu recours i un
certain nombre de techniques cytochimiques. J’en donnerai les résultats comparatifs
pour les authentiques cellules 4 mucus du tégument, et pour les glandes 4 gros sphé-
rules fuchsinophiles particulitrement développés chez Nereis irrorata et Leptonereis
glauca. Les réactions ont été réalisées sur des exemplaires de Nereis irrorata coupés a
congélation soit sur le frais, soit aprés fixation préalable au formol a4 10 9. Certaines
observations ont déja fait I'objet de notes préliminaires (R. DEFRETIN, 1939, 1941, 1942).

1° PROTIDES

Sur les deux catégories de glahdes, la réaction xanthoprotéique ne m’a pas donné
de résultat; la réaction de Millon n’a pas permis davantage de déceler des substances
protéiques, ni dans I'une, ni dans l'autre.

Le traitement des coupes par la ninhydrine (hydrate de trlcétohydrmdene) m’a
fourni, dans un cas, pour une glande a sphérules fuchsinophiles, une coloration vio-
lette peu intense. Bien que cette réaction m’ait paru positive, il ne m’est pas possible,
sur ce cas unique, d’affirmer & coup sir la présence de protides. On sait que cette
réaction est essenticllement caractéristique des « amino-acides et que, pour certains
auteurs, elle ne serait positive qu’au niveau des produits de désintégration des albu-
mines et des protides inférieurs.

J'indiquerai, & la fin de ce chapitre, quelques aulres réactions colorantes qui ne sont
pas spécifiquement cytochimiques, mais dont certaines confirment la présence d’acides
aminés. :
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2° ACIDE THYMONUCLEIQUE

La réaction de Feulgen-Verne, réalisée pour I'étude de certains aspects de la sper-
miogénése, n’a fourni, dans les glandes fuchsinophiles, aucun aspect & retenir spéciale-
ment. Elle n’a montré aucune figure susceptible d’étre interprétée comme une acti-
vité particuliére du noyau au cours de la sécrétion.

3° LIPIDES

IlIs ont été recherchés sur coupes 4 congélation de petits fragmenfs, fixés au préa-
lable par le formol 4 10 %. Le Scharlach, le bleu B. Z. L., le noir soudane B, le rouge
soudane B, ont été employés; mais, comme pour I’étude cytochimique du muscle, c’est
le dernier cité qui a fourni les préparations les mieux lisibles. Dans les petites glandes
du tégument dorsal et ventral, on observe des grains inférieurs & 1 p et parfois des
sphérules atteignant 4 p; leur paroi offrant Q’ailleurs une avidité plus grande pour le
réactif que la masse elle-méme dont la coloration reste difTuse. Dans les longues glandes
tubulaires parapodiales et fuchsinophiles, le corps cytoplasmique montre également des
petits granules lipoides. C'est 4 leur voisinage que s’observent les petits grains- de sécré-
tion mats et peu colorables dont la formation a été décrite dans 1I’étude cytologique
précédente; ces petits grains de sécrétion sont exempts de lipides. Nous avons vu qu’un
peu plus loin, dans la glande, ils augmentaient de taille et devenaient hrillants. Or, il
est curieux de constater qu’a leur périphérie apparait une écaille lipoide extrémement
avide de colorant (pl. II1, 9 et 10). Les grains lipoides observés dans le corps cytoplas-
mique et que l'on retrouve plus bas semblent participer & la formation des écailles
lipoides : certains d’entre eux leur sont accolés et font corps avec elles. Les sphérules
de sécrétion, ainsi entourés d’une mince pellicule lipoide, se teintent eux-mémes d’une
maniére diffuse. Cette écorce lipidique n’est pas une formaion durable; au voisinage
de Porifice de la glande, on ne I'observe plus et la sécrétion, peu avant son expulsion,
ne semble plus recéler de lipides qu’a I'état diffus et en trés faible quantité (pl. 111, 710).

Javais suggéré, antérieurement (R, DEFRETIN, 1941), que D’écaille lipoide observée
ainsi pouvait appartenir 4 des dictyosomes. Des examens systématiques effectués depuis
me permettent d’affirmer qu’il n’en est rien. Dans cette catégorie de glandes, les dic-
tyosomes sont, comme je viens de le montrer précédeminent, exceptionnels ; lorsqu’on
en observe, ils sont dans le corps cytoplasmique, tandis que Pécaille lipoide entoure
des sphérules déja formés plus loin dans le tube glandulaire. Il est toutefois permis
de supposer que l'aspect brillant, sur le frais, des sphérules est dd a la présence
d’une pellicule lipoide & leur surface.

~

4° GLUCIDES

a) GLYCOGENE. — Les recherches d’ensemble poursuivies en vue de préciser les
localisations du glycogéne au cours de I’épitoquie ne m’en ont pas révélé dans les
glandes, qu’elles soient tégumentaires ou parapodiales.
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b) cELLULOSE. — Le traitement par le Lugol, puis par I'acide sulfurique dilué, ne
donne aucune coloration bleue. Le chlorure de zinec iodé ne fournit pas de coloration
violette. Ces réactions sont négatives pour toutes les glandes.

¢) CHITINE. — Jai recherché si la sécrétion des longues glandes tubulaires n’était
pas une chitine et j’ai eu recours a la réaction de Schulze : traitement préalable au
diaphanol (acide chlor - dioxy - acétique), suivi de Paction du chlorure de zine iodé.
Le résultat a été négatif.

13

5° MUCINES

J’ai déja, a plusieurs reprises, attiré I’attention sur le comportement des glandes .'
vis-a-vis du muci-carmin. Les petites glandes du tégument dorsal et du tégument ventral
sont les seules & se colorer par ce réactif habituel du mucus. Toutes les autres glandes,
au contraire, restent rebelles & Paction du colorant. Je reléverai toutefois en passant
Iaffinité trés poussée des sphérules pour le jaune de métanil (colorant plasmatique)
utilisé en appliquant la coloration au muci-carmin suivant la technique de Masson.,

L’usage voulant qu’on appelle glandes & mucus toutes les formations glandulaires
débouchant & la surface du corps, il importait, dans le doute que suggérent les réac- .
tions du muci-carmin, d’en recouper les résultats par une autre méthode. J’ai eu recours
4 la métachromasie. LisoN (1935) a montré que certains colorants dits métachroma-
tiques colorent en une teinte normale les él¢ments orthochromatiques, tandis que
d’autres dits chromotropes ou métachromatiques se colorent en une teinte diff¢rente de
la teinte normale du colorant. Or, la métachromasie est une véritable réaction histo-
chimique des mucoprotides. La réaction n’a sa valeur que si elle est effectuée avec des
solutions diluées de colorant ou dans un milieu nettement défavorable & la forme méta-
chromatique. J’ai utilisé Bes solutions trés diluées de bleu de toluidine et de bleu de
thionine (2 gouttes de solution aqueuse saturée de colorant pour 5 cc. d’eau). J’ai aussi,
suivant la technique proposée par Lison, coloré en solution aqueuse concentrée (0,5 %),
puis monté dans le sirop d’Apathy : ce milieu montre en quelques heures les éléments
orthochromatiques en bleu, les chromotropes en violet ou pourpre. Les résultats ont
confirmé ceux fournis par le mucicarmin. Seules ont viré au pourpre les petites glandes
du tégument. On y voit de longues travées anastomosées et colorées entourant des
vacuoles claires ; 'aspect est le méme que dans les préparations cytologiques; mais ici
la preuve de la nature chimique de la sécrétion est faite : ce sont de véritables glandes
a mucus. Par contre, les longues glandes & sphérules fuchsinophiles sont restées totale-
ment incolores. La sécrétion de telles glandes n’est pas douée des propriétés chroma-
tiques du mucus. '

FiLHoL (1938) a également observé des cellules 4 granulations fuchsinophiles dans
les glandes annexes de I'oviducte des Gastéropodes. Il interpréte ces granulations comme
des grains de mucigéne qui « se glonflent, mirissent, se transforment en mucus »>; il
assiste, en outre, & cette transformation, mais ces grains de mucigéne sont déja colo-
rables par le muci-carmin. Serions-nous en présence d’'une sécrétion comparable ? Je ne
le pense pas. Le sphérule fuchsinophile représente indiscutablement la forme définitive
de la sécrétion, il se retrouve sur toute la longueur de la glande et, & Yorifice de sortie,
la substance qui se moule dans I’étroit canal évacuateur en émerge avec la méme et
énergique avidité pour la fuchsine.” On trouve aussi, a l'extérieur de la coupe, des




240 RENE DEFRETIN

trainées de méme origine doudes des mémes affinités (fig. 24, 7). Il apparait peu vrai-
semblable qu’une fois formé, le sphérule voie sa nature chimique se modifier. A n’importe
quel niveau et quel que soit leur état, ces longues glandes ne se colorent jamais par les
colorants spécifiques des mucoprotides. Quelques essais eﬂ’ectucs sur les ngdes du
bouclier thoracique ont été également négatifs.

11 faut en conclure que, les cellules & mucus tégumentaires mises & part, les glandes
parapodiales et du bouclier thoracique des Néréidiens ne sécrétent pas un mucus au
sens chimique du mot. \

6° FER

La présence de fer, sous forme d’hémoglobine, a déja été signalée, dans les glandes
& mucus des Annélides, par C. RapHAEL (1937-1939). Je I'ai recherché par la méthode
du bleu de Prusse et par la méthode des lavques, directement d’une part et également
aprés traitement & I'alcool acide pour réaliser son démasquage. Les résultats ont été
négatifs. Or, on sait que les méthodes de détection du fer sont facilement entachdées
d’erreurs dues 4 la contamination par les réactifs; il suffit de citer le fer que Yon décelait
autrefois dans les noyaux; or, les analyses les plus précises et la micro-incinération ont

- depuis prouvé qu’ils n’en renfermaient pas.

Toute présence de fer dans les glandes tégumentaires ou parapodiales des Nereis
me parait, dans ces conditions, discutables. Les réactions & la benzidine et autres pré-
cisent la présence d’'une peroxydase qui n’est pas forcément liée & celle d’une hémo-
globine et du fer. Seules les micro-incinérations et I'analyse spectrocospique peuvent
apporter une certitude (1).

7° REACTIONS DIVERSES

J’ai recherché enfin si la séerétion des longues glandes tubulaires fuchsinophiles ne
se rapportait pas 4 l'un des corps de la série : fibrine, élastine, éléidine, kératohyaline,
et J’ai employé dans ce but des techniques qui ne sont pas spécifiquement cytochimiques,
mais plutot histologiques.

La fibrine a été recherchée par la méthode de Weigert au violet de gentiane : dans.
les glandes, rien ne se colore.

Pour Pélastine, j’ai eu recours & I'orcéine amhque le résultat a été négatif.

Le rouge Congo en solution aqucuse a 1 %, colomnt électif de I'éléidine, n’a rien
donné dans les glandes tubulaires.

Enfin, on sait que la kératohyaline, entrant chez les Vertébrés dans la constitution
des phandres, se colore en bleu noir par ’hémalun suivi de Paction du permanganate
a 0,05 %, et que, d’autre part, cette kératohyaline, en raison de sa richesse en acides
aminés réducteurs, fixe énergiquement T'acide picrique. Or, les glandes tubulaires se
colorent intensément dans les fixateurs a base d’acide picrique, tels le Bouin, le Duboscq;
elles montrent aussi une avidité certaine pour 'hémalun. Ces affinités n’ont aucune valeur
cytochimique et, & mon sens, ne sont pas suffisantes pour affirmer la présence d’une
substance voisine de la kératohyaline dans celte séerétion glandulaire. Elles constituent
néanmoins une indication qui est a rapprocher du résultat positif donné par la réaction
& la ninhydrine signalé précédemment, et laissent soupgonner la présence d’amino-acides.

(1) Depuis, BLock RarHakL a vérifié ot complété par ces méthodes les résultats signalés antéricurement.
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CHAPITRE IV

LES FERMENTS

Les résultats apportés par I'dtude eytologique et les réactions cytochimiques sont
done insuffisants pour préciser la nature de la sécerétion de certaines glandes des
Néréidiens. Je me suis alors proposé de rechercher si certains ferments n’intervenaient
pas au cours des processus sécrétoires. Les réactions mises en ccuvre ont été relatives
aux deux grands groupes : peroxydases et phénolases.

1* PEROXYDASES

J’ai ulilisé¢ pour la recherche des peroxydases divers réactifs : la réaction a la
benzidine suivant la technique de M. Prenant, la réaction & I’a-naphtol (Loele), la réac-
tion aux zinc-leucos d’apreés Lison. Cetie derni¢re fournit une coloration stable et donne
des résultats superposables aux deux autres; aussi, ai-je utilisé de préférence cette.
technique au leuco-dérivé de la fuchsine acide.

Les peroxydases avaient déja été signalées chez les Annélides par M. PRENANT (1924).
Ce dernier les avait décelées dans les cellules conjonctives et épithéliales, dans les
cellules nerveuses, etc. Le méme auteur, se fondant sur la propriété de ’hémoglobine
et de la chlorocruorine de fonctionner comme peroxydases, avait aussi proposé (1921)
une technique rapide de coloration des vaisseaux des Annélides. J’aJoutemx 4 ce propos,
que la réaction aux zmc-leucos m’a fourni, pour les vaisseaux des lamelles parapodiales
des Hétéronereis, des résultats comp'lrables 4 ceux obtenus par la technique a la
benzidine de M. Prenant.

Dans les petites glandes & mucus tc{,umentmres, il n’y a pas de localisations peroxy-
dasiques. Par contre, les longues glandes & sphérules fuchsinophiles, décrites plus haut,
se montrent particulicrement riches en ferment (pl. III, 12). L’extrémité proximale de la
cellule glandulaire, olt ’on trouve le noyau, en est dépourvue; mais les sphérules de sécré-
tion, méme de petite taille (1 p), et disséminés dans la région voisine du corps cytoplas-
mique, sont déja extrémement avides du réactif. Entre eux, on observe des masses déchi-
quetées, anfractueuses, d’assez grande taille (8 yu parfois), donnant la réaction avec le
maximum d’intensité (pl. III, 12). Dans leurs excavations sont, comme enchissés, les
sphérules de sécrétion. J’ai indiqué précédemment (III° partie, chap. II) que la taille des
sphérules augmentait ensuite progressivement pour atteindre une dimension constante
(environ 4 p). Corrélativement, la proportion des plages lobées, riches en peroxydase,
diminue en méme temps que la réaction peroxydasique des sphérules s’atténue. Dans la
partie distale, au voisinage de I'orifice, il n’y a plus de figures anfractueuses; les sphé-
rules isolés ou fusionnés n’ont plus qu’une faible avidité pour le réactif.

_Cette série d’aspects dans une méme glande laisse supposer que le ferment oxydant
se trouve localisé primitivement dans les masses déchiquetées, c’est-a-dire dans la
substance fluide tenant en suspension les sphérules et an sein de laquelle ces derniers se
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forment et s’accroissent. Ce ferment charge alors les sphérules. Quand ces derniers ont
atteint leur taille maximum et définitive, leur avidité plus faible pour le réactif indique
une richesse diminuée en peroxydase; celle-ci est peut-étre utilisée au cours de la consti-
tution dcfinitive des sphérules de sécrétion. De toute fagon, la peroxydase semble bien
n’étre élaborée qu’aux premiers stades de la sécrétion glandulaire et étre utilisée au cours
de I'édification des sphérules de séerétion.

2° PHENOLASES \

Je me suis servi pour rechercher ces ferments, chez Nereis irrorata et Nereis pelagica,
de la réaction au bleu d’indophénol de Rohmann et Spitzer (1895) que I'on désigne actuel-
lement sous le nom de « Myelo-nadi-oxydaseréaction ». Les pi¢ces fixées au formol sont
coupdes a congélation et traitées immédiatement par le mélange nadi de naphtol-a et
de diméthyl-para-phényléne diamine.

La réaction n’a toujours été positive que pour les petites glandes 4 mucus tégumen-
taires. Toutes les autres glandes se sont montrées réfractaires chez Nereis irrorata et
Nereis pelagica. Ces Annélides ont été examinées 4 divers stades de la vie sexuelle : soit
4 I'état immature, soit au cours de I’épitoquie, soit enfin chez les Hétéroncereis vraies. Les
figures observées 'ont été indifféremment aus divers états de maturité laquelle semble bien
n’avoir aucun retentissement sur l'activit¢ de ce ferment.

J’ai vu d’assez nombreux aspects qui marquent assez vraisemblablement une évolu-
tion du support du ferment (pl. III, 11). Parfois, le bleu d’indophénol colore des grains
petits et nombreux : ils sont isolés, ou en groupes de deux ou trois réunis par de fins
tractus, ou encore localisés en groupes trés denses. On en voit également dont la paroi
se colore plus vivement que le centre, fusionnés en amas approximativement sphériques.
Des filaments simulant des chondriocontes donnent aussi une réaction positive. Je souli-
gnerai trois aspects qui ont particuli¢rement attiré moif attention en raison de leur ana-
logie avec des figures ‘cytologiques vues antérieurement (III* partie, chap. II),

Dans 'un d’entre eux, une masse d’allure spumeuse au voisinage de l'orifice excré-
teur était énergiquement colorée par le mélange nadi. Il s’agissait sans nul doute de
mucus riche en phénolase, des figures identiques ayant été révélées tant par les colora-
tions cytologiques que par le muci-carmin.

Un autre rappelait 4 s’y méprendre le stade & dictyosomes et ergastoblastes décrit et
figuré antérieurement (pl. III, 8 et 11). Le bleu d’indophénol se localisait énergiquement
sur des dcailles, tandis qu'a leur contact intime un sphérule bleu pale simulait la
substance chromophobe. Ces formes dictyosomiques nadi positives étaient soit isolées, .
soit groupées. Certaines formations plus complexes, colorées également par le réactif,
étaient comparables par leurs dimensions et par leur structure & des-figures ergastoblas-
tiques. Dans une méme cellule, on pouvait d’ailleurs observer tous les aspects décrits
ci-dessus : grains isolés ou en amas, grains réunis par des tractus, filaments d’allure
chondriosomique, sphérules & écaille chromophile et masses spumeuses avides de réactif.

‘Un troisi¢me aspect trés fréquent était celui ot le mélange nadi colorait énergique-
ment un support spumeux occupant la totalité de la cellule glandulaire : le comportement
du réactif était le méme que celui du muci-carmin ou de Pazur de la coloration de
Volkonsky.
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Or, a part les grains, les autres aspects ont été révélés par les préparations cytolo-
giques des mémes glandes. Aussi, me parait-il juste d’admettre que chondriocontes et
dictyosomes participent & 1'élaboration d’une phénolase qui, au surplus, imprégne leur
substance méme. C'est cette phénolase que I’on retrouverait dans le mucus qui se montre,
lui-méme, extrémement avide du bleu d’indophénol.

Résumé et conclusions sur la sécrétion glandulaire.

L’étude cytologique des cellules glandulaires des Néréidiens m’a montré qu’il en
existait des catégories nettement distinctes. Les examens cytochimiques et la recherche
des ferments ont confirmé cette manicre de voir.

1° Les glandes de Uépiderme ventral et dorsal, parfois aussi sporadiquement
réparties dans les languettes parapodiales, de petite taille, 4 corps cellulaire relativement
massif et azurophile, sont les seules glandes @ mucus au sens chimique du mot. Certains
des aspects cytologiques qu’elles présentent sont apparentés 4 ceux que I’on observe dans des
cellules glandulaires d’autres embranchements. Toutefois, je soulignerai pour ces glandes
tégumentaires la formation de dictyosomes, dans des cellules qui en sont précédemment
dépourvues, par I'évolution d’un chondriome primitivement filamenteux et Iexistence
d’un stade transitoire a prodictyosomes dont les affinités chimiques sont a la fois celles
du chondriome et du Golgi. Il me semble important aussi de retenir que ces glandes sont
le si¢ge de I'élaboration d’une phénolase. Ce ferment a son origine au niveau des corps
figurés du cytoplasme (chondriome, dictyosomes) et il imprégne finalement tout le mucus.

2° Toutes les autres cellules glandulaires (cellules a sphérules fuchsinophiles des
sacs parapodiaux, cellules & granules des parapodes et du bouclier ventral) ne sont pas
des glandes a mucus. Letr cytologie, leur cytochimie révélent des différences notables
avec les précédentes. Les sphérules ou granules de sécrétion apparaissent sans qu’il soit
possible d’identifier & coup sir un chondriome ou des dictyosomes, Les glandes & sphé-
rules semblent avoir une sécrétion renfermant des protides et les globules séerétés sont
entourés d’'une mince envelope lipoide.

Enfin, cette derniére catégorie glandulaire se diff¢érencie aussi des glandes 4 mucus
par le ferment annexé 4 la substance qu’elles élaborent : c’est, en effet, une peroxydase
qui est localisée dans la région oli apparaissent les sphérules et elle semble jouer un role
dans leur formation.

Les diverses techniques mises en ceuvre ne me permctterft pas de préciser la nature
chimique de cette séerétion. Les circonstances récentes m’ont empéché de résoudre cette
question qui reste posée; mais je me réserve, dés qu'il me sera possible de rassembler un
matériel nouveau, d’en faire une analyse chimique rigoureuse.

CONCLUSIONS GENERALES

Je rassemble ici les principaux résultats obtenus au cours de mon travail. IIs concer-
nent les espéces suivantes : Nereis fucata, Nereis irrorata, Nereis longissima, Nereis
pelagica, Périnereis cultrifera et Leptonereis glauca.
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A. — Etude anatomique de la musculature.

1° Chez les formes hétéronéréidiennes, les régions non atteintes par I’épitoquie
gardent leur musculature néréidienne,.

2° La musculature oblique est souvent constituée de multiples faisceaux que l'on
_ peut classer en trois groupes distincts : les muscles parapodiaux ventraux postérieurs, les.

muscles parapodiaux ventraux antérieurs, les muscles parapodiaux dorsaux.
3° L’anatomie microscopique pratiquée a I'aide de techniques cytologiques apporte

des indications que de simples techniques histologiques laiss&nt inapergues. Elle fait
présumer que, dans la région hétéronéréidienne, il faut distinguer : des muscles ayant
acquis le caractére hétéronéréidien, des musclesvgurdant Paspect néréidien.

4° Chez certaines espéces, elle réveéle I'existence d’une disposition pennce des fibres,
dans des zones limitées de la musculature longitudinale.

9° Les muscles circulaires ne forment pas un revétement continu;, mais sont rassem-
blés en faisceaux espacés du coté ventral, plus serrés du coté dorsal.

B, — 'Cytologie de la musculature.

Elle m’a permis de préciser la part de la musculature restée néréidienne dans la
région hétéronéréidienne d’une part, et d’examiner, d’autre part, dans quelles conditions
se forment les muscles hétéronéréidiens,

1° Les muscles longitudinaux dorsaux et ventraux restent a I’état néréidien dans
les régions non transformées o, au surplus, on ne constate aucune néoformation.

Dans les métaméres épitoques, leurs fibres se dédifférencient partiellement. Le cyto-
plasme devient prépondérant grace a I'apport de substances provenant de la fonte de la
majeure partie du myoplasme et aux dépens desquelles se constitue un important appareil
mitochondrial.

La fibrillation disparue au cours de la dédifférenciation réapparait dans la pellicule
de myoplasme au contact étroit des chondriocontes et des plastes: ces derniers ne forment
pas les myofibrilles hétéronéréidiennes, mais participent indirectement a leur constitution
par un apport de substances dues & leur activité ou a leur nature.

Contre la chaine nerveuse, un petit faisceau de fibres longitudinales, envisagé par
certains auteurs comme une néoformation, parait étre en réalité formé de fibres restées
néréidiennes.

2° Les muscles circulaires 'demeurent nucndlens, mals certaines de leurs fibres
subissent une sarcolyse.

3° Les muscles parapodiaux ventraux postéricurs restent néréidiens, méme dans les
segments épitoques; certaines fibres des parapodiaux ventraux antérieurs de méme. ‘

On voit apparaitre, au cours de I'épitoquie, un volumineux syncytium aux dépens
duquel vont se diff¢rencier les importants muscles parapodiaux hétéronéréidiens. Je ne
puis me prononcer sur son origine : c’est soit une formation nouvelle, soit le résultat de
la dédifférenciation de certaines fibres parapodiales néréidiennes. Beaucoup d’aspects
observés sont en faveur de la premiére hypothése. Le foisonnement de la masse syncy-
tiale est accompagné de phénoménes nucléaires dont les principaux sont des divisions
amitotiques et 'augmentation de taille des noyaux. Ceux-ci se singularisent par Pexistence
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de volumineux nucléoles acidophiles, riches en acide thymonucléique, tandis que le
nucléoplasme devient extrémement clair.

Le myoplasme apparait ensuite sous forme de fibres en U et un chondriome, dont je

n’ai pu préciser l'origine, participe comme dans les musclcs longltudmaux a I'édification
définitive des myofibrilles,

Les muscles parapodiaux dorsaux hétéronéréidiens se forment dans les mémes
conditions.

Dans les lobes parapodiaux, les fibres antéro-postéricures des languettes restent
néré¢idiennes; les fibres insérées sur la face postérieure du parapode sont également
néréidiennes, elles constituent les extrémités des muscles parapodiaux ventraux posté-
rieurs, eux-mémes restés néréidiens; les fibres des faces avant des languettes parapodiales
sont extraordifairement développées et du type hétéronéréidien; elles constituent la
terminaison des muscles parapodiaux ventraux antéricurs hétéronéréidiens.

4° Les fibres musculaires des acicules gardent la structure néréidienne au cours de
I'épitoquie, mais les fibres musculaires des bulbes sétigéres sont hétéronéréidiennes.

5° Dans la région transformée, et seulement dans celle-lj, apparait une néofor-
mation musculaire dorsale de structure néréidienne, mais a striation plus espacée : elle se
différencie 4 parlir de myoblastes dont origine vraisemblable est une prolifération de
Iépithélium coelomique.

6° Le faisceau sus-nervien, particuli¢rement développé dans la région hétéronéréi-
dienne, est le point de départ des fibres obliques du muscle parapodial ventral antérieur
hétéronéréidien. Les extrémités des fibres de ce dernier participent, sinon en totalité, au
moins pour une large part, & la constitution du muscle longitudinal surplombant I’axe
nerveux.

7° L’étude cytologique de ces divers muscles et de leurs transformations m’a conduit
& préciser leurs insertions et 4 montrer que la musculature est solidaire de la cuticule.
Les tonofibrilles constituent le prolongement des myofibrilles et elles se poursuivent jusque
dans la cuticule.

8° De nombreuses mesures de l'intervalle entre les fibrilles m’ont permis de conclure
que cet écartement n’est pas modifié par I’épitoquie; il présente de faibles variations d’une
espice 4 lautre et il est trés voisin de 0 p. 5. Dans la néoformation dorsale, il est nette-
ment plus élevé, indice probable d’une physiologie diff¢rente.

9° Par des examens en lumiére polarisée, j’ai montré que la biréfringence de tels
- muscles est bien due 4 I'anisotropie et non & une biréfringence par diffraction. Les aspects
observés prouvent en outre que la double striation oblique est le fait de myofibrilles
orientées différemment dans chaque demi-lamelle musculaire.

10° J’ai confirmé I’existence de la sarcolyse des muscles circulaires, la formation des
sarcolytes et leur phagocytose par rles ¢léocytes.

11° Les recherches cylochimiques ont eu pour résultat le plus lmportant la mise en
évidence d’un glycogéne musculaire partienliérement abondant dans la musculature hétc-
ronéréidienne.

J’ai reconnu également I'existcnce du glucide dans les cellules sctlg,dres, le tube
digestif et en quantité importante dans les éléocytes.

J’ai décelé le glycogéne dans les cellules nerveuses g'mg,llonnalres et rattaché sa
présence au probléme de la neuro-séerétion. Ce glycogtne d’épargne est utilisé au cours
de la natation nuptiale, pendant laquelle il s’use progressivement.
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C. — Spermiogénése chez Nereis irrorata.

Les speﬁnatocytes de Nereis irrorata sont caractérisés par la présence dans leur cyto-
plasme de granulations fuchsinophiles de nature probablement mitochondriale, et dont la
taille atteint 1 y au moment des miloses de maturation. Bien que réduisant Dacide
osmique, il ne semble pas qu?a I'on puisse les assimiler 4 des dictyosomes. Dans la sper-
matide, elles fusionnent en une sphére unique, volumineuse, qui me parait originale chez
les Polychcétes.

Dans la spermatide, on peut meltre en évidence : un noyau en forme de lentille
convexe-concave; la masse sphérique et trés colorable que je viens d’indiquer; un centro-
some (ui se dédouble en gagnant le coté convexe et arricre du noyau; un autre centrosome
accompagnant un idiozome volumineux; un idiozome, en forme de gros dictyosome, 4 la
surface duquel se forme Pacrosome.

Le spermatozoide achevé comporte de?'avant vers I'arri¢re : I'acrosome, le reste de
lidiozome ayant pris la forme d’un tore sous I'acrosome, des vésicules claires provenant
d’une transformation de la sphere chromophile primitive, un noyau homogéne dont la
section sagitlale est en croissant, deux centrosomes postéricurs et un flagelle rubanné
¢mergeant d’un court segment intermédiaire.

Chez les autres espéces examinées, le spermatozoide trés petit ne renferme que le
noyau homogeéne entouré d’une mince pellicule cytoplasmique, surmonté d’un petit acro-
some 4 'avant et terminé A I’arri¢re par une petite pitce intermédiaire suivie d’un flagelle.

D. — Emission des spermatozoides.

N

J’ai montré, chez les espices possédant une rosette pygidiale, 'existence d’'une impor-
tante musculature circulaire qui tapisse la cavité du disque terminal. Cette cavité ne
contient pas d’éléments figurés, comme on en trouve habituellement dans la cavité ccelo-
mique. Elle est s¢parée du ceelome du dernier métamére, lui-méme sans parapodes, par
un épais diaphragme musculaire percé d’orifices. Quant & ce dernier segment, il renferme
des spermatozoides, des éléocytes, linocytes, etc., comme dans les sétigéres antérieurs.
Cependant, on n’y observe ni muscles longitudinaux, ni muscles obliques, mais une
musculature circulaire importante revétant la face interne de I'épiderme.

A maturité, extrémité des papilles pygidiales s’histolyse par vacuolisation de son
¢épiderme. Le sperme et les grosses masses métamdriques d’excrétats cheminent librement
d’avant en arri¢re indiquant la rupture dorsale des dissépiments. Il se peut que la muscu-
lature importante de la région terminale, diaphragme compris, joue wun] role dans
Pémission brusque et saccadée des spermatozoides ainsi que dans leur rétention.

E. — Périodes de maturité. Influence des températures basses.

a) Dans le Boulonnais, les périodes de maturité semblent comparables & celles
signalées pour la cote Atlantique et pour celle de Bretagne. Toutefois, pour Nereis
pelagica, elle parait étre exclusivement limitée au mois de mars, alors que, sur les cotes
Ouest, elle est souvent signalée de janvier & mars; mais on sait que, chez cette espéce
cosmopolite, I'époque de reproduction peut étre fonction de la latitude.
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b) Le déterminisme de I'émission des ovules est bien la présence de spermatozoides;
j'ai vérifié que celui de I'émission des spermatozoides est la présence de la femelle ou
d’une sécrétion émande d’elle dans ’eau ol elle a séjourné. . )

c¢) Les températures basses ralentissent les manifestations de I'épitoquie, en parti-
culier chez les formes pré-épitoques qui n’achévent plus que trés lentement leur méta-
morphose. On peut enregistrer un retard allant jusqu’a deux mois et demi environ.
Le rythme lunaire de la natation nuptiale semble maintenu dans ces conditions expéri-
mentales,

F. — Glandes tégumentaires et parapodiales.

Il existe trois types de glandes : les glandes tégumentaires proprement dites dans
I'épiderme ventral et dans I’épiderme dorsal; les glandes parapodiales en forme de longs
tubes, énergiquement fuchsinophiles; les glandes a fins granules des languettes médianes
des parapodes et du bouclier thoracique des Nereis qui présentent une telle formation.

Les glandes tégumentaires sont de véritables glandes & mucus, azurophiles, métachro-
matiques et réagissant au muci-carmin, : _

Les glandes fuchsinophiles ne sont pas des glandes & mucus : elles ne prennent pas le
muci-carmin, ne sont pas métachromatiques. Elles révélent un trés fin chohdriome. Des
espaces ou canalicules disposés en zones concentriques au noyau, constituent le lieu ou
apparaissent, a la limite du corps cytoplasmique, les sphérules de sécrétion. Ces derniers
s’¢paississent; la sécrétion définitive est formée par des masses sphériques serrées
remplissant intégralement le tube glandulaire, a la seule exception du corps cytoplasmique.

Le troisi¢tme type glandulaire ne contient que de fins granules fuchsinophiles, il est
rebelle au muci-carmin et sa sécrétion n’est pas, non plus, un mucus. On n’y observe ni
chondriome, ni dictygsomes.

Du point de vue cytochimique, la premiére catégorie se sépare nettement des deux
autres : '

1° Les glandes tégumentaires prennent seules le muci-carmin : ce sont d’authen-
tiques glandes 4 mucus; 2° Les glandes tégumentaires renferment des phénolases
localisées sur des formations d’allure dictyosomique ou ergastoblastique comparables
aux aspects cytologiques décelés. Les autres glandes ne contiennent pas de phénolases,
mais des peroxydases qui paraissent n’étre élaborées et ne persister qu'aux premiers
stades de la sécrétion glandulaire; 3° Seules les glandes & gros sphérules fuchsinophiles
donnent une réaction & la ninhydrine et semblent avoir une sécrétion riche en protides.

J’ai noté la présence chez Nereis irrorata, et également chez Leptonereis glauca, d’'un ’
bouclier thoracique, limité aux segments restés néréidiens au cours de I'épitoquie.
On trouve chez Nereis irrorata, en particulier, des formations glandulaires identiques &
celles qui sont observées chez un certain nombre de sédentaires. Une région antérieure
élargie, la sécrétion d’un tube trés comparable & celui des tubicoles vrais, la structure et -
la richesse glandulaire des premiers segments permettent de noter que Nereis irrorata,
bien qu’Annélide errante, possé¢de des signes certains de tubicolisation.

Enfin, aucune de ces formations glandulaires n’est particuli¢re & un quelconque état
de maturité des Nereis. Il n’y a aucune apparition nouvelle de glandes pendant I'épitoquie. .
L’appareil glandulaire offre une persistance et une stabilité remarquables au cours de
I'hétéronéréidation. '
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EXPLICATION DES PLANCHES
PLANCHE 1
Nereis irrorata : Fio. 1. — Coupe frontale de Ja musculature longitudinale ventrale d’un maile pré-

épitoquo. Apparition dans le sarcoplasme d’un abondant chondriome péri-nucléaire; dans le sarco-
plasme inter-lamellaire, les chondriocontes ont tendance & s’aligner dans le sens de I’'allongement
des fibres (Helly osmlqué Volkonsky)." :

Fig. 2. — Chondriome des fibres du muscle longitudinal ventral au cours de .lcur redifférenciation :
.longs chondriocontes plus ou moins anastomosés dans le sarcoplasme extéricur aux fibres, plastes
globuleux dans le sarcoplasimme interlamelluire (Benoit-Volkonsky).

Fia. 3. — Coupe longitudinale des fibres hétéronéréidiennes du muscle parapodial ventral antérieur
d'une Hétéronereis male; groupcments orientés et assez réguliérement espacés de chondriocontes
dans le sarcoplasme interlamellaire, abondant sarcoplasme riche en chondriome ct extérieur au .
myoplasme (Benofit-hématoxyline).

.
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Fi6. 4. — Aspects des fibres parapodiales hétéronéréidiennes sur piéces imprégnées : le noircissement
partiel des chondriocontes et plastes précise leur richesse en lipoides (technique d’Hirschler).

Nereis pelagica : Fio. 5. — Coupe transversale des filbres du muscle longitudinal ventral & la fin de leur
redifférenciation. Apparition des myofibrilles dans le myoplasme au contact des plastes sarcoplas-
miques, certains perdent partiellement leur affinité pour les colorants mitochondriaux (Benoit-
hématoxyline).

Nereis longissima : Fie. 6. — Inscrtion sur la cuticule des muscles parapodiaux, les tonofibrilles pénétrent
dans la cuticule et sont particuliérement visibles dans sa moitié interne (Helly-hématoxyline).

N.-B. — La tache, en bas et & droite de la figure 1, ne correspond pas & la cytologie de la fibre, mais
résulte d'un accident survenu a la pellicule au cours de la roprod'uc\ion de la planche originale.

.

PLANCHE 11

Nereis irrorata : Fic. 1. — Courts biatonnets et grains mitochondriaux dans le spermatocyte I (Helly-

hématoxyline).

Fia. 2. — Epaississement du chondriome (Helly-hématoxyline).

F1c. 3. — Chondriome totalement transformé en grains (Helly-Volkonsky).

Fi6. 4. — Epaississement des grains (Flemming-Benda).

Fia. b. — Formes sphérulcuses et aspects de pscudo-dictyosomes (Benoit-Volkonsky).

Fic. 6. — Observation sur le frais, aspect comparable & la figure 6.

Fi6. 7. — Paroi osidio-réductrice des sphérules de la spermatide (imprégnation, technique d’Hirschler).

Fic. 8 & 10. — Formation de la sphére d’erigine mitochondriale de la spermatide : coalescence pro-
gressive des sphérules (Benoft-Volkonsky). :

Fi6. 11-12. — Vésiculisation de la sphére mitochondriale, aplatissement du noyau et chromophilie
de son bord convexe (Helly osmiqué - hématoxyline).

Fig. 13-14. — Vésicules antéricures de la spermatide vues par le pole antéricur (Champy- héma-
toxyline).

Fig. 15. — Vésicules antéricures et noyau (Champy-hématoxyline).
Fie. 16. — Les dcux centrosomes contre le noyau encore réniforme dc la spermatide (Helly osmiqué -
hématoxyline).

Fi16. 17. — Les deux centrosomes gagnent le bord externe accompagnés d'un lobe cytoplasmique, .
complexe idiozome-centrosome (Helly osmiqué - hématoxyline).

Fic. 18. — Passage des deux centrosomes vers la face convexe du noyau (Helly osmiqué - hémato-
xyline).

Fic 19. — Un noyau isolé vu par sa face concave, son excroissance centrale et le flagelle antérieur
qui en émerge (Helly osmiqué - hématoxyline).

Fi. 20. — Coupe d’un noyau isolé : excroissance au centre de la face antéricure concave, hord
convexe chromophile, apparence d’un étrou canal traversant le noyau (Helly osmiqué - hémato-
xyline).

Fia. 21. — Spermatozoide voisin de la maturité, position des centrioles & 1a base d’un flagelle rubané

(Helly osmiqué - hématoxyline).

Fia. 22 4 24. — Stades successifs de la migration de I'idiozome; dans la sphére antérieure d’origine
mitochondriale, des formations osmio-réductrices affectant la forme de dictyosomes sont les reli-
quats des sphérules fuchsinophiles figurés précédemment (fig. 4, 5, 6, I (Benoit suivi d’osmia-
tion-Volkonsky).

Fia. 25. — La spermatide vue par son podle antéricur (Benoit suivi d’osmiation-Volkonsky).,
Fio. 26-27. — Fin de la migration de I'idiozome et apparition du perforateur (Benoft suivi dosmia-
tion-Volkonsky).

Fia. 28, — Spermatozoide mar, acrosome, vésicules antéricures et granulations osmio-réductrices &
leur contact, flagelle antérieur, noyau, lobe cyloplasmique postérieur, centrosome dédoublé (?),
flagelle postéricur rubané (Helly osmiqué suivi d’osmiation-Volkonsky).

Fia. 29. — Spermatozoide vu obliquement du coté antérieur (mémes techniques).
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Fic. 30. — Aspect anormal, décollement du noyau provoqué par une rétraction de la regxon antérieure
sous l'influence du fixateur (mémes techniques).

Fie. 31. — Spermatozoide mir, observation sur le frais.

Fia. 35. — Lipides des spermatocytes II. Les grains brillants, réfringents, non colorés, correspondent
aux sphérules & réaction mitochondriale des figures 5, 6, 7 (formol : 10 % ; rouge soudane B).

.F16. 36. — Spermatozoide (coloration vitale par le vert Janus).

Fic. 37. — Spermatozoide aprés rupture du systéme vésiculaire antérieur (colorauon vitale par le
vert Janus),

Leplonereis glauca : Fig. 32, — Spermatozoide (Helly osmiqué - hématoxyline).
Nereis pelagica : Fia. 33. — Spermatozoide (Helly-hématoxyline).

Nereis longissima : Fia. 34, — Spermatozoide (Benoit-hématoxyline).

PLANCHE III

Nereis pelagica : Fia, 1, — Glandes & mucus du tégument, chondriocontes flexueux (Benoit-hématoxyline).

Nereis irrorata : Fia. 2. — Glandes & mucus du tégument, chondriocontes flexucux accompagnés d'une
zone moins chromophile : prodictyosomes (Helly-Volkonsky).

Fig. 3. — Dictyosomes et formations du type ergastoblaste (imprégnation, technique d’Hirschler).

Fia. 4-5. — Apparition du mucus au contact des formations osmio-réductrices, disparition de celles-ci
(Benoft-hématoxyline).

Nereis longissima : Fic. 6. — Glandes tégumentaires au stade final de la sécrétion (Benoit-hématoxyline).

Nereis irrorata : Fig. 7. — Noyau du syncytium musculaire parapodial (Feulgen-Verne).

F1a. 8. — Lipides des muscles hétéronéréidiens;‘ section longitudinale des fibres du muscle parapo-
dial ventral antéricur (formol : 10 % ; bleu B. Z. L.).

Fi6. 9. — Coupe transversale des glandes parapodiales & sphérules fuchsinophiles : lipides (formol :
10 %; bleu B. Z. “.).

Fic. 10. — Coupe longitudinale des glandes parapodiales & sphérules fuchsinophiles. Les lipides déce-
lables dans la zone cytoplasmique & chondriome dispersé (ou se forment les sphérules de sécrétion)
ne se retrouvent plus loin que sous forme d’écailles autour des sphérules; ils diffusent faiblement
ensuite dans les boules de sécrétion (formol : 10 % ; rouge soudane B).

Fia. 11. — Glande & mucus tégumentaire. Phénolases. Formes diverses de localisation du ferment :
grains isolés ou en amas; sphérules, formes du type dictyosome et ergasloblaste (ces derniéres &
rapprocher des aspects fournis par les techniques cytologiques, pl. III, fig. 3) (formol: 10 % ;
M Nadi oxydaseréaction).

Nereis pelagica: Fia. 12. — Glandes parapodiales & sphérules fuchsinophiles. Peroxydases. Ferment
localisé dans la région ot se forment les sphérules, il n’apparait ensuite que d’une mamére "diffuse
(formr)l 10 % ; réaction des zinc-leucos). .

Masson et C', Edit., Paris. Dépot légal, 1 trim. 1949. N° d'ordre : 979.
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DEUXIEME THESE

Propositions données par la Faculté :

1. — INFLUENCE DU MILIEU AQUATIQUE SUR LA FORME
ET LA STRUCTURE DES VEGETAUX SUPERIEURS.

2. — LE PROBLEME DE L’ORIGINE DES PETROLES

VU ET APPROUVE !
Lille, le 22 février 1947,

Le Doyen de la Facuité des Sciences,
"~ P. PRUVOST.

VU ET PERMIS D'IMPRIMER :

Le Recteur de I'Académie de Lille,
M. SOURIAU.
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